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1 UVOD 
1.1 OZADJE IN NAMEN DELA 
 
Raziskovalno področje vida, kot čutilne modalitete, je izjemno zanimivo. Še posebej je 
zanimiv vid pri žuželkah, saj je osnovna zgradba vidnih sistemov pri njih ohranjena, 
obenem pa so prilagoditve na specifično življenjsko okolje bolj izrazite, kot pri katerikoli 
drugi skupini kopenskih živalih. Dvokrilci, skupina v katero spadajo vrste, ki imajo 
različne velikosti, hitrosti lokomocije, življenjska okolja ter prehranjevalne navade, če 
naštejemo le nekatere izmed pomembnih lastnosti, ki pogojujejo razvoj vidnih sistemov, 
predstavljajo odlično izhodišče za raziskave vida. So izredno uspešna in razširjena 
skupina žuželk, izmed njih vinska mušica predstavlja pomemben modelni organizem v 
nevrobiologiji. 
Poglavitne submodalitete žuželčjega vida so zaznava akromatskih kontrastov, zaznava 
barv ter zaznava linearno polarizirane svetlobe. V okviru naših raziskav smo ugotavljali, 
kakšne so spektralne lastnosti fotoreceptorskih celic, ki sodelujejo pri akromatskem in 
polarizacijskem vidu višjih dvokrilcev, in kako te celice prispevajo k vidni zaznavi. V 
skupino pravih muh, kratkorožk (Brachycera) je trenutno uvrščenih 130 družin in več kot 
125.000 živalskih vrst (Yeates in Wiegmann, 1999). Kot modelno vrsto smo si izbrali 
navadnega obada (Tabanus bromius Linnaeus, 1758), saj so raziskovalci z obsežnimi 
vedenjskimi poskusi pokazali na na obstoj polaritaktičnega vedenja (Horvath in sod., 
2008, Kriska in sod., 2009, Egri in sod., 2012). Obadi so med žuželkami izjemni, saj 
izkoriščajo zaznavo linearno polarizirane svetlobe za zaznavo objektov. 
Navigacija s pomočjo polarizirane svetlobe je sorazmerno dobro poznano vedenje 
oziroma modaliteta vida členonožcev. Pri tem se organizmi zanašajo predvsem na 
polarizacijski vzorec neba. Prepoznava predmetov v okolju ter navigacija na podlagi 
takšnega signala pa je veliko slabše preučena. Za integralno razumevanje polarizacijskega 
vida je bilo treba raziskati tudi druge modalitete vida, predvsem akromatski in barvni vid. 
Navadni obad spada med primitivnejše predstavnike višjih dvokrilcev. Da bi bolje 
razumeli rezultate študije na obadih, smo v poskuse vključili tudi druge predstavnike 
dvokrilcev. Med obadom sorodnimi, primitivnimi predstavniki višjih dvokrilcev, smo 
izbrali bojevniško muho (Hermetia illucens Linnaeus, 1758), med višjimi dvokrilci pa 
rdečeglavo brenčačko (Calliphora vicina Robineau-Desvoidy, 1830 (nekoč poimenovana 
Calliphora erythrocephala Meigen, 1826)), zlatico (Lucilia sericata Meigen, 1826) in 
vinsko mušico (Drosophila melanogaster). Najbolj očitna razlika med primitivnimi in 
višjimi kratkorožkami je barva oči. Primitivne kratkorožke, tako tudi obadi in bojevniške 
muhe, imajo temnorjavo obarvane oči. Višje kratkorožke imajo rdeče obarvane oči. Zato 
smo primerjali spektralno sestavo akromatskega vida obeh skupin. Želeli smo ovrednotiti 
vpliv obarvanosti oči na spektralne občutljivosti ter kotne ločljivosti posameznih 
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fotoreceptorskih razredov. Pri obadih smo študijo nadaljevali z anatomskimi, fiziološkimi 
in vedenjskimi metodami. Z analizo zgradbe mrežnice navadnega obada smo ocenili 
teoretično polarizacijsko občutljivost posameznih razredov svetločutnih celic. S 
fiziološko analizo mrežnice smo ugotovili, kakšne so njihove funkcionalne lastnosti. 
Nazadnje smo podatke iz anatomske in fiziološke raziskave preverili z vedenjskimi 
poskusi in s fotometrično analizo pomembnih naravnih in umetnih polariziranih motivov. 
Na ta način smo skušali ugotoviti, kakšen je adaptivni pomen prilagoditev akromatskega 
in polarizacijskega vida pri obadih in drugih višjih dvokrilcih. 
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2 PREGLED OBJAV 
 
V tem poglavju bomo najprej predstavili osnovne lastnosti svetlobe, relevantne za 
razumevanje vidne fiziologije. Nadalje bomo predstavili zgradbo očesa višjih dvokrilcev, 
s pristopom od večjega proti manjšemu, torej od celega očesa, vse do biokemijskih 
procesov, ki omogočajo zaznavo svetlobe. Vid višjih dvokrilcev bomo primerjalno 
umestili v kontekst žuželčjega vida. V nadaljevanju bomo opisali vidno pot, od zaznave 
posameznega fotona, vse do integracije vidnih podatkov v višjih možganskih središčih. 
Spoznali bomo vzporedne poti za analizo različnih modalitet vidne informacije in njihovo 
prepletanje. 
 
2.1 LASTNOSTI SVETLOBE 
 
Svetloba je elektromagnetno sevanje v omejenem delu elektromagnetnega spektra. 
Fotoni, ki jih živali lahko uporabljamo pri vidni zaznavi, imajo valovne dolžine od 300 
do 700 nm (Warrant in Nilsson, 2006). Valovne dolžine med 300 in 400 nm spadajo v 
ultravijolični (UV) del spektra, tiste nad 700 nm pa v infrardeči (IR) del spektra. Del 
spektra med 400 in 700 nm navadno imenujemo vidna svetloba, ki jo nemalokrat namesto 
z valovnimi dolžinami opisujemo z imeni barv (vijolična, modra, zelena, rumena, oranžna 
in rdeča). Glavni vir svetlobe v naravnem okolju je Sonce, v globokomorskih habitatih pa 
je edini svetlobni vir bioluminiscenca. Svetloba ima dvojno naravo, ima lastnosti 
valovanja in toka delcev, fotonov. Pri raziskovanju ter razlagi različnih konceptov vida 
se lahko poslužujemo tiste nravi svetlobe, ki nam pri določeni razlagi najbolj ustreza 
(Land in Nilsson, 2012). Lastnosti svetlobe, ki so pomembne pri raziskovanju vida, so 
jakost, valovna dolžina, smer polarizacije fotonov ter njena stopnja polarizacije. Poleg 
teh so pomembne tudi interakcije svetlobe s snovjo, ki so uklon, odboj, absorpcija ter 
posledično prepustnost. 
Količina sončne svetlobe, ki doseže površino Zemlje, je maksimalno 
1020 fotonov×m-2×s-1. To se morda zdi izredno veliko, toda ob upoštevanju, da so 
površine fotoreceptorskih celic znatno manjše (velikostni razred µm2), ter da predmeti v 
okolju svetlobo tudi absorbirajo, se maksimalno število fotonov, ki dosežejo posamezen 
fotoreceptor, zmanjša za približno 12 redov velikosti (na ~108 fot.×s-1) (Land in Nilsson, 
2012). 
Spekter Sončevega sevanja izven naše atmosfere je izredno podoben sevanju temnega 
telesa s temperaturo ~5800 K (Slika 1). Ko doseže morsko gladino, je zmanjšan v 
kratkovalovnem delu predvsem zaradi absorpcije ozona, v vidnem in dolgovalovnem delu 
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pa na račun absorpcije vodne pare, kisika ter ogljikovega dioksida v atmosferi (Cronin in 
sod., 2014). 
 
 
Slika 1: Spekter Sonca izven naše atmosfere je podoben sevanju črnega telesa pri temperaturi ~5800 K. Po 
prehodu skozi atmosfero je zaradi vpliva ozona, kisika, oglikovega dioksida ter vodne pare, spekter pri 
morski gladini nekoliko spremenjen. Shema prikazuje teoretično sevanje črnega telesa pri 5778 K ter 
razliko med spektroma Sonca izven atmosfere in pri morski gladini ter povzročitelje posameznih 
atenuacijskih pasov. 
Figure 1: The Sun's spectrum outside our atmosphere is similar to that of a black body at a temperature of 
~5800 K. After passing through the atmosphere, due to the influence of ozone, oxygen, carbon dioxide and 
water vapor, the spectrum at the sea surface is slightly modified. The scheme shows the theoretical 
blackbody radiation at 5778 K and the difference between the spectra of the Sun outside atmosphere and at 
the sea surface, and the causes of individual attenuation bands. 
 
Jakost svetlobe, ki doseže površje, je najvišja v območju med 300 in 750 nm, kar 
predstavlja območje valovnih dolžin, ki jih velika večina organizmov uporablja za vidno 
zaznavo. Spekter dostopne svetlobe je imel pomembno vlogo pri evoluciji vidnih 
sistemov, saj so visoke energije kratkovalovnih fotonov (<300 nm) potencialno škodljive 
za biološke molekule, nizke energije dolgovalovnih fotonov (>700 nm) pa na ravni 
termičnih aktivacijskih energij vidnih pigmentov. 
Fotoni imajo določeno smer nihanja električne in magnetne komponente 
elektromagnetnega polja, ki sta med seboj, ter glede na smer potovanja fotona, 
pravokotni. Smer komponent izražamo z vektorjema; smer električne komponente z e-
vektorjem. Svetloba, ki jo izseva Sonce, je nepolarizirana, saj so e-vektorji fotonov 
razporejeni naključno. Fotoni se ob prehodu skozi atmosfero zaletavajo ob majhne delce 
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in molekule v atmosferi, kar povzroči njihovo sipanje. Količina sipanja je obratno 
sorazmerna s četrto potenco valovne dolžine fotona, kar opisuje Rayleighovo sipanje. 
Tako se v primeru svetlobe med 300 in 700 nm, najbolj sipajo fotoni v UV delu spektra, 
najmanj pa tisti v rdečem delu spektra. Sipanje je poleg valovne dolžine odvisno tudi od 
kota e-vektorja, kjer se pod največjim kotom sipajo fotoni, katerih e-vektor je pravokoten 
glede na Sonce, tako da ob vzhodu in zahodu pas z najvišjo stopnjo polarizacije poteka 
preko zenita opazovalca. Takšno sipanje ustvari vzorec na nebu, ki je odvisen le od 
položaja Sonca in predstavlja stabilen signal (Slika 2, B), ki se spreminja predvidljivo. 
Polarizacijski vzorec na nebu je tako robusten, da je za uspešno oceno položaja Sonca 
dovolj odprt pogled na le majhen del neba (10–15 °) (Frisch, 1965), tudi tedaj, ko je Sonce 
zakrito z oblaki ali pod obzorjem (Cronin in Marshall, 2011). 
Količina svetlobe, sipane v atmosferi, ki doseže površino Zemlje, je v primerjavi z 
jakostjo neposredne svetlobe Sonca nizka, toda delež neba kot svetlobnega vira je velik, 
saj je razmerje med vidnim kotom neba proti vidnemu kotu sonca približno 100.000:1. 
Zaradi spektralno odvisnega Rayleighovega sipanja predstavlja sipana svetloba z neba na 
površini Zemlje približno 15–20 % svetlobe v modrem delu spektra, 25–50 % v UVA 
(320–400 nm) in več kot 50 % v UVB (280–320 nm) delu spektra (Cronin in sod., 2014). 
Spekter svetlobe, ki jo Sonce izseva, ima visok delež v kratkovalovnem delu, medtem ko 
svetloba, odbita od objektov, navadno vsebuje nizek delež UV in modre svetlobe ter visok 
delež v zelenem in rumenem delu spektra (Menzel, 1979). 
Poleg na nebu nastane polariziran vzorec tudi pri odboju svetlobe od ravnih nekovinskih 
površin, kot so gladine vodnih teles ter površine rastlinskih listov in živalskih teles 
(Cronin in sod., 2003). Umetne površine, ki povzročajo polarizirane odboje, so na primer 
plastične površine, avtomobilski lak in asfaltne ceste (Horváth in sod., 2009). Odboj je 
polariziran v vzporedni smeri glede na površino, stopnja polarizacije pa je odvisna od 
vpadnega kota. Svetloba, odbita pod tako imenovanim Brewsterjevim kotom (53 ° od 
normale), je popolnoma linearno polarizirana (Slika 2, A) (Warrant in Nilsson, 2006). 
Pri odboju svetlobe od površine se ta lahko odbije zrcalno ali difuzno. Pri difuznem 
odboju se ohrani le energija fotona in ne njegova smer. Razmerje med zrcalno ter difuzno 
odbito svetlobo določa stopnjo polarizacije (SP) svetlobe. Del svetlobe, ki se od objekta 
ne odbije zrcalno, se lahko v objektu absorbira, preostala svetloba pa se odbije difuzno. 
SP je tako odvisna tudi od absorbance objekta, saj je v delu spektra, kjer je absorbanca 
visoka, razmerje med zrcalno odbito svetlobo ter svetlobo, ki je bila odbita difuzno ali 
absorbirana v prid polarizirani svetlobi in tako SP visoka (Ilić in sod., 2018). Zelo verjetno 
je stopnja polarizacije odbite svetlobe odvisna tudi od drugih, kompleksnih optičnih 
lastnosti materialov, npr. od geometrije plasti z različnimi lomnimi količniki. 
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Slika 2: Naravno in umetno polarizirana svetloba A – polarizacija svetlobe pri prehodu skozi polarizator, 
pri odboju na dielektričnih površinah (na primer vodni gladini) ter z Rayleighovim sipanje. B – vzorec 
polarizirane svetlobe na nebu okoli Sonca; smer in debelina posameznih sivih kvadrov prikazujeta smer e-
vektorja oz. stopnjo polariziranosti svetlobe. 
Figure 2: Naturally and artificially polarized light A – the polarization of light when passing through a 
polarizer, reflecting of a dielectric surface (for example, water levels) and Rayleigh scattered. B – a pattern 
of polarized light in the sky around the Sun; the direction and thickness of individual grey squares show 
the direction of the e-vector or degree of polarization of light. 
 
Absorpcija svetlobe je sprejem fotona v snovi in pretvorba energije fotona v notranjo 
energijo molekul. Mera absorpcije je absorbanca (A). Fotoni, ki se ne odbijejo ali 
absorbirajo, skozi snov prehajajo. Delež prepuščene svetlobe je transmitanca (T). Ta je 
navadno izražena kot delež svetlobe, ki preide skozi snov, absorbanca pa kot negativen 
logaritem transmitance: 
 𝐴 ൌ  െlogଵ଴ 𝑇 … (1) 
, kjer sta razpona vrednosti za transmitanco med 0 in 1, za absorbanco pa vrednosti enake 
ali večje od 0. 
Videz opazovanega objekta je v prvi meri odvisen od svetila (naravnega iluminanta), 
natančneje od njegove jakostne, spektralne ter polarizacijske sestave. V naravi je, izmed 
naštetih, jakost svetlobe navadno tista, ki je deležna največjih sprememb, saj je razlika 
med jasnim sončnim dnem (1020 fot.×m-2×s-1) ter jasno nočjo s polno Luno 6 redov jakosti 
(1014 fot.×m-2×s-1). V noči brez mesečine je jakost še za dodatna dva reda nižja, z vstopom 
v gozd pa se zmanjša ponovno za približno dva reda jakosti (Land in Nilsson, 2012). 
Spektralna in polarizacijska sestava naravnega iluminanta se spreminjata v nekoliko 
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manjšem obsegu, zlasti pa ob prehodu svetlobe skozi različno dolg stolpec atmosfere, na 
primer ob sončnem vzhodu in zahodu. 
Informacije, ki jih svetloba nosi o barvi, polariziranosti ter smeri objekta, so organizmom 
na voljo praktično takoj in z izredno lokacijsko natančnostjo. Razvoj vidnih sistemov je 
vodil v optimalno izrabo te informacije. Nastanku vidnih sistemov je sledila hitra 
diverzifikacija, ki je vodila v »oboroževalno« bitko med plenom ter plenilcem 
(Schoenemann in sod., 2017), pri kateri so se vidni sistemi pod velikim selekcijskim 
pritiskom razvili do samih skrajnosti. To pomeni, da vidni sistemi pogosto delujejo na 
meji fizikalno možnega: natančnost vida omejuje uklon svetlobe, organizmi izkoriščajo 
zaznavo posameznih fotonov ipd. Vendarle pa živalske vidne sisteme zaznamujejo 
kompromisi v zgradbi in delovanju, na račun posameznih, za žival manj pomembnih, 
aspektov vida. Primerjalno fiziološke raziskave povezave med življenjskim slogom in 
omejitvami svetlobnega življenjskega okolja nam nudijo vpogled v adaptacijske 
mehanizme, ki so usmerjali razvoj vidnih sistemov. Kompleksnost vidnih sistemov je 
naraščala od prvih svetločutnih celic, ki so zaznavale le jakost svetlobe, preko preprostih 
jamičastih oči, ki so bile zmožne le grobe ocene smeri svetlobe, vse do kamričastih in 
sestavljenih oči, ki tvorijo pravo, dvodimenzionalno sliko okolja. Pri živalih prevladuje 
sestavljeni tip očesa, saj ga najdemo pri najbolj številčno zastopani skupini – pri 
členonožcih (Cronin in sod., 2014). Osnovna arhitektura sestavljenega očesa se je 
izkazala kot primerna podlaga za divergentni razcvet prilagoditev na mnoge habitate. 
Evolucijski razvoj očesa je pripeljal do maksimizacije količine vidne informacije, preko 
zajema različnih submodalitet svetlobe. Prilagoditve za opravljanje z vidom povezanih 
vedenj segajo vse od strukture oči, do delovanja nevralne mreže (Morante in Desplan, 
2008). 
V nadaljevanju bomo opisali zgradbo tipičnega sestavljenega očesa, s poudarkom na očeh 
višjih dvokrilcev. 
 
2.2 ZGRADBA SESTAVLJENIH OČI 
 
Sestavljene oči so zgrajene iz številnih pomnožitev enot, imenovanih očesca oziroma 
omatidiji. Posamezno oko lahko tvori od nekaj posameznih do nekaj deset tisoč 
omatidijev, odvisno od živalske vrste (Cronin in sod., 2014). Število omatidijev v vsakem 
očesu pri muhah sega od nič pri vrstah, ki so slepe, preko 780 pri D. melanogaster ter vse 
do 6400 omatidijev pri lebdivki Syritta pipiens (Lunau, 2014). Omatidiji so nameščeni v 
tesno urejeno postavitev, tako, da njihove distalne površine tvorijo urejeno mrežo 
šestkotnikov ali kvadrov premera oz. stranice 20 ali več μm, v dolžino pa merijo od nekaj 
10 do nekaj 100 μm (Slika 3). Omatidij je osnovna funkcionalna enota sestavljenega 
očesa, saj je zmožno prevesti tok svetlobe iz ozkega vpadnega kota v električno 
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vzburjenje na membrani čutilnih celic. Zgrajen je iz dioptričnega aparata, 
fotoreceptorskih in glia celic. 
 
 
Slika 3: Zgradba sestavljenega očesa samice obada (Tabanus bromius). Shematski vzdolžni prerez (zgoraj 
levo) prikazuje zgradbo posameznega omatidija, smeri optičnih osi posameznih fotoreceptorskih celic ter 
razporeditev fotoreceptorskih celic. Svetlobni mikrografiji ekvatorialnega (zgoraj) in sagitalnega (levo) 
vzdolžnega prereza prikazujeta zgradbo mrežnice sestavljenega očesa. (Shema prirejena po Katz in Minke, 
2009) 
Figure 3: The structure of the compound eye of the female horsefly (Tabanus bromius). The schematic 
longitudinal section (top left) shows the structure of the individual omatidium, the direction of optical axes 
of individual photoreceptor cells, and the distribution of photoreceptor cells. Light micrographs of the 
equatorial (upper) and sagittal (left) longitudinal section show the structure of the compound eye retina. 
(Scheme adapted from Katz and Minke, 2009) 
 
Dioptrični aparat je zgrajen iz kornealne leče na površini omatidija in kristalnega stožca, 
ki ga od leče loči tenek sloj tekočine, psevdokonus. Aparat zbira svetlobo iz ozkega 
vpadnega kota in jo usmerja na distalne dele fotoreceptorskih celic. Svetločutni del 
posameznega omatidija dvokrilcev tvori osem fotoreceptorskih celic. Te so znotraj 
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vsakega omatidija razdeljene v dva funkcionalno in anatomsko ločena razreda, 
perifernega ter centralnega. Periferni razred tvori šest fotoreceptorskih celic imenovanih 
R1 do R6, ki so nameščene po obodu omatidija, medtem, ko sta celici R7 in R8 nameščeni 
v prostoru med celicami R1–6 in sta tako del centralnega fotoreceptorskega razreda. 
Centralni celici sta nameščeni ena nad drugo, kjer je R7 nameščena distalno, R8 pa 
proksimalno. Omatidiji so lateralno senčeni s pigmentnimi celicami. Okoli dioptričnega 
aparata sta nameščeni primarni pigmentni celici, ki segata od spodnje strani kornealne 
leče do začetka fotoreceptorskih celic ter preprečujeta prehod svetlobe iz dioptričnega 
aparata v sosednje omatidije. Sekundarne pigmentne celice, ki prav tako preprečujejo 
prehod svetlobe iz sosednjih omatidijev, so nameščene vzdolž celotnih telesc 
fotoreceptorskih celic (Nilsson in Kelber, 2007). Njihova pigmentna zrnca pri muhah 
absorbirajo svetlobo v kratkovalovnem delu spektra (λ < 600 nm) (Stavenga in Hardie, 
2011). 
Posamezni omatidiji so tako optično izolirani, vse od kornealne leče distalno, do bazalne 
lamine, ki leži proksimalno pod fotoreceptorskimi celicami. Geometrijski odnosi med 
posameznimi omatidiji določajo vidno polje in ločljivost sestavljenega očesa. 
Vidno polje žuželk nemalokrat pokriva skoraj popolno kroglo vidnega prostora okoli 
živali, z izjemo zadnjega dela, kjer je telo (Cronin in sod., 2014). Posamezen omatidij 
vzorči svetlobo iz omejenega dela vidnega polja, s tem, da sosednji omatidiji vzorčijo 
sosednja vidna polja. Stopnja prekrivanja vidnih polj sosednjih omatidijev je majhna. 
Ločljivost očesa je zato odvisna od kota med sosednjima omatidijema (interomatidialnega 
kota ∆φ), ki ga določata premer fasete D ter polmer lokalne ukrivljenosti očesa R: 
 ∆𝜑 ൌ 𝐷𝑅 … (2) 
(Slika 4) (Land in Nilsson, 2012). Ločljivost se lahko poviša bodisi z zmanjšanjem 
premera faset ali pa s povečanjem polmera ukrivljenosti očesa. Z zmanjšanjem premera 
se ločljivost sicer poveča, vendar na račun zmanjšanja vpadne površine in s tem svetlobne 
moči leče. Premer leče D je navzdol omejen na 5–10 μm tudi z uklonom svetlobe, ki pri 
zelo majhnih premerih leč poveča premer slike v gorišču dioptričnega aparata in s tem 
poslabšuje ločljivost. Zviševanje ločljivosti očesa s povečevanjem R omogoča ohranjanje 
velikosti posameznih omatidijev ter zbirne moči leče, vendar na račun povečanja velikosti 
celotnega očesa (Land in Nilsson, 2012). 
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Slika 4: Ločljivost sestavljenega očesa je odvisna od interomatidialnega kota Δφ. Ta je odvisen predvsem 
od premera fasete D ter lokalnega polmera ukrivljenosti očesa R. 
Figure 4: Resolution of a compound eye depends on the interommatidial angle Δφ. Which is depended 
mostly on facet diameter D and diameter of the curvature of the eye R. 
 
Ločljivost sestavljenega očesa narašča linearno s polmerom R, masa pa z R3. Zato je oko 
z dolgim R po celotnem vidnem polju preveliko breme za žuželčji organizem (Cronin in 
sod., 2014; Laughlin in Weckström, 1993). Interomatidijski kot je pogojen z velikostjo 
žuželke in njenega očesa (Stavenga in sod., 2017). Nanj ima velik vpliv tudi življenjski 
način, saj lahko pri dveh vrstah višjih dvokrilcev, najdemo širok razpon vrednosti 
interomatidijskih kotov: pri D. melanogaster, ki je počasnejši letalec, je Δφ ~2,5–7 ° 
(Hardie, 1985), pri muhi Holcocephala fusca, ki ima predatorski način življenja pa je Δφ 
~0,3–5 ° (Wardill in sod., 2017). Natančnejši vid muhe H. fusca je posledica velike 
potrebe po dobrem vidu, saj lovijo v letu. Kako je torej mogoče, da imata vrsti, tako 
različne ločljivosti? Razlog je, da so območja z majhnimi interomatidijskimi koti omejena 
le na majhen del vidnega polja, v katerem se navadno nahajajo vidni dražljaji, ki so 
pomembni za biologijo posamezne vrste ali spola. V takšnih območjih so prilagoditve s 
povečanjem polmera ukrivljenosti pogosto pospremljene z istočasnim povečanjem 
premera faset, saj je tu poleg visoke ločljivosti pomembna tudi visoka občutljivost. 
Takšna območja se imenujejo akutne oziroma svetle cone (Van Hateren in sod., 1989; 
Land in Eckert, 1985). Akutne cone so deli oči s povišano gostoto optičnih osi omatidijev, 
oziroma višjo ločljivostjo, svetle cone pa območja, kjer je občutljivost povišana na račun 
povečane površine kornealnih leč posameznih omatidijev (Lunau, 2014). 
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Oblika akutne cone je odvisna od polmerov lokalne ukrivljenosti očesa v navpični ali 
vodoravni smeri, ki se lahko med ravninama razlikujeta (Cronin in sod., 2014). Oblika 
akutne cone je prilagojena značilnostim vidnega okolja živali. Vrste, ki živijo na ravnih, 
ploščatih habitatih (na primer raki mahači), imajo horizontalno razpotegnjene akutne 
cone, saj se vsi pomembni vidni motivi nahajajo v ozkem vidnem pasu, ki sega le nekaj 
stopinj okrog vodoravnice. Leteče žuželke, ki se morajo orientirati v dodatni dimenziji, 
pa imajo okroglo oblikovane akutne cone. Navadno so nameščene frontalno, v smeri leta. 
Relativni premik vidnega polja in meglitev gibanja pri ravnem letu sta tu najmanjša. Tako 
je povišanje ločljivosti v tem delu vidnega polja optimalno (Land in Eckert, 1985). 
Posebna vrsta akutne cone, ki je pri višjih dvokrilcih prisotna le pri samcih, ima povišani 
optično ločljivost in občutljivost, pa tudi fotoreceptorske celice, ki se na svetlobo odzivajo 
hitreje. Takšna regija je tako imenovan zalezovalnik (ang. »love spot«) (Janža, 2018), ki 
je v dorzofrontalnem delu mrežnice ter služi zaznavi temnega obrisa samice na svetlem 
ozadju neba (Lunau, 2014). Meritve interomatidijskih kotov celotnih oči pri vrsti 
rdečeglava brenčačka (Calliphora vicina) so pokazale spolne razlike v postavitvi ter 
velikosti akutnih con. Ločljivost v samčevi akutni coni (min. Δφ = 0,7 °) je višja od tiste 
v akutni coni samic (min. Δφ = 0,9 °) (Cronin in sod., 2014). Poleg tega je v akutni coni 
povišana tudi svetlobna občutljivost, kar omogoča zaznavo majhnih sprememb v 
svetilnosti vidnega polja omatidija. Zaznavne spremembe nastanejo že ob preletu temne 
tarče, ki ima kotno velikost, manjšo od vidnega kota posameznega omatidija. Poskusi pri 
H. fusca so pokazali, da samci z akutno cono z Δφ = 0,28 ° zaznajo tarčo, ki meri le 0,13 
° (Wardill in sod., 2017). Občutljivost omatidijev v preostalem delu oči je nižja zaradi 
večjih Δφ ter manjših D faset, kar znatno zmanjša maso očesa in porabo energije na enoto 
vidnega polja. 
Optične lastnosti dioptričnega aparata določajo količino svetlobe, ki je na voljo 
posamezni fotoreceptorski celici, ter vidni kot, ki ga celica lahko zazna. Za zagotavljanje 
kvalitetne zaznave ter spektralne in polarizacijske analize vpadne svetlobe so se razvile 
tudi prilagoditve na ravni fotoreceptorskih celic. 
 
2.3 FOTERECEPTORSKE CELICE 
 
Fotoreceptorske celice prevajajo tok fotonov v spremembo napetosti na celični 
membrani. Sestavljene so iz treh morfoloških enot: telesa, rabdomere ter aksona. Telo 
celice predstavlja prostorsko največji del, v katerem so jedro in drugi organeli, značilni 
za vse živalske celice. Količina mitohondrijev v fotoreceptorskih celicah je izrazito 
visoka in odraža njihovo visoko porabo energije. Vidni sistem pri muhi, ki miruje na 
soncu, porablja 8 % bazalnega metabolizma (Sterling in Laughlin, 2015). V telesu 
fotoreceptorske celice so prisotne tudi pigmentne granule, ki sodelujejo pri adaptaciji na 
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svetlobo (Stavenga in sod., 2017). Najbolj izrazito diferenciran del fotoreceptorske celice 
je rabdomera, ki je predel membrane za zaznavo svetlobe. Sestoji iz mnogih cevasto 
oblikovanih membranskih izrastkov, imenovanih mikrovili. Posamezen mikrovil meri od 
0,5 do 10 μm v dolžino ter 60 nm v premeru (Nillson in Kelber, 2007). Fotoreceptorska 
celica ima lahko nekaj deset tisoč mikrovilov, ki so navadno nameščeni eden ob drugem 
v urejenem vzorcu, podobno kot ščetine na zobni krtački. Rabdomera je nameščena 
vzdolž celotne dolžine telesa fotoreceptorske celice v proksimalno-distalni smeri na tisti 
strani celice, ki je usmerjena proti notranjosti omatidija. Mikrovili imajo na bazi zažetek, 
ki rabdomero difuzijsko in električno ločuje od telesa celice (Hardie, 1985) ter daje 
mikrovilu značaj mikrokompartmenta, majhne reakcijske posode. Na račun velikega 
števila mikrovilov predstavlja rabdomera tudi do 80 % površine celične membrane 
(Hardie in Raghu, 2001). 
Zaradi razlike v lomnih količnikih z lipidi bogate rabdomere ter vodnate medceličnine se 
svetloba, ki jo dioptrični aparat zbere in usmeri na vrh rabdomere, vanjo ujame. Na meji 
med rabdomero in zunajceličnino prihaja do popolnega odboja. Rabdomera zato deluje 
kot svetlobni vodnik (Land in Nilsson, 2012). 
Vsoto rabdomer posameznega omatidija imenujemo rabdom. Glede na položaj rabdomer 
ločimo med zaprtim in odprtim tipom rabdoma. Pri zaprtem rabdomu se rabdomere med 
seboj stikajo in skupaj tvorijo enoten svetlobni vodnik, tako da mikrovili vseh 
fotoreceptorskih celic znotraj omatidija vzorčijo svetlobo iz skupnega vpadnega kota 
(Land in Nilsson, 2012). Rabdom pri dvokrilcih, ki ga sestavljajo ločene rabdomere, pa 
imenujemo odprti rabdom. Prostorsko ločene rabdomere posameznega omatidija so tudi 
svetlobno izolirane in vzorčijo svetlobo iz različnih zornih kotov (Cronin in sod., 2014). 
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Slika 5: Zgradba omatidija. Dioptrični aparat sestoji iz kornealne leče in kristalnega stožca, ki svetlobo 
zbereta in usmerita na vrh rabdomer fotoreceptorskih celic. Pigmentne celice optično izolirajo omatidij in 
preprečujejo vstop svetlobe iz strani. 
Figure 5: Structure of an ommatidium. Dioptrical apparatus consists of a corneal lens and a crystalline cone, 
that gathers, and guides light on to the top of the rhabdomeres of photoreceptor cells. Pigment cells optically 
isolate ommatidia and prevent stray light from entering from the side. 
 
Glavna naloga fotoreceptorske celice je pretvorba svetlobnega toka v spremembo 
električne napetosti na celični membrani. 
 
2.4 FOTOTRANSDUKCIJA 
 
Proces pretvorbe svetlobe v spremembo napetosti na membrani imenujemo 
fototransdukcija. Fototransdukcija se prične z absorbcijo fotona na molekuli rodopsina 
(R) (Slika 6). Rodopsin je zgrajen iz beljakovine opsin, ki je transmembranski, z 
beljakovino G sklopljen receptor, in iz kromofore 3-hidroksiretinala, ki je karotenoidna 
molekula. Kromofora je nameščena v notranjosti opsinskega dela (Vogt in Kirschfeld, 
1984). Rodopsini so v membrani rabdomere nameščeni z gostoto 4000 µm-2, kar ob 
upoštevanju dimenzij mikrovila pomeni približno tisoč rodopsinskih molekul v membrani 
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posameznega mikrovila (Hardie, 2012b). Ob absorpciji se energija fotona porabi za 
konformacijsko spremembo kromofore, ki preide iz 11-cis v trans konformacijo. Ta 
sprememba povzroči nadaljnjo konformacijsko spremembo celotne molekule rodopsina, 
ki se s tem pretvori v metarodopsin (M), ki je aktivna oblika rodopsina in kot taka 
sposobna aktivacije beljakovine Gq. Beljakovina G je heterotrimerna, sestavljena iz treh 
različnih podenot, ,  in . Interakcija M z Gq katalizira substitucijo gvanozin-difosfata 
(GDP) z gvanozin-trifosfatom (GTP) na Gqα, kar vodi v sprostitev alfa podenote 
transducina (Gqα-GTP), ki je zmožna aktivacije fosfolipaze C (PLC). Katalitična 
aktivnost PLC cepi molekule fosfatidil-4,5-difosfata (PIP2) na vodotopni inozitoltrifosfat 
(IP3), ki se sprosti z membrane ter lipofilni diacilglicerol (DAG). Poleg tega se pri cepitvi 
PIP2 sprosti proton (H+), kar zniža pH mikrovilarnega lumna. Posamezna molekula PLC 
je aktivna vse dokler ne poteče hidroliza GTP vezanega na Gqα (Hardie, 2012b). Proces 
hidrolize PIP2 je hiter, saj je navadno aktivnih več molekul PLC hkrati. Potek 
fototransdukcije je do te točke dobro poznan, točen mehanizem odpiranja efektorskih 
kanalčkov pa je še neraziskan (Bollepalli in sod., 2017). Že leta 1992 so opisali družino 
kanalčkov TRP, ki so potrebni za nastanek odgovora v fotoreceptorskih celicah in so 
kodirani s trp (ang. »transient receptor potential«) in trpl (ang. »transient receptor 
potential like«) geni (Hardie in Minke, 1992). Trenutno sprejet model odpiranja TRP in 
TRPL kanalčkov predvideva, da se ob hidrolizi PIP2 membrana mikrovila zaradi hitrega 
odcepljanja IP3 skrči, kar povzroči mehanske natezne sile na kanalčke. Ti pa se odprejo 
le ob sočasnem zakisanju citoplazme mikrovila, ki nastopi ob sprostitvi protona med 
hidrolizo PIP2 (Hardie, 2012b). Potreba po sočasni spremembi mehanske napetosti ter 
zakisanem okolju zagotavlja aktivacijo fototransdukcijske kaskade le preko delovanja 
PLC (Huang in sod., 2010) in ne tudi ob morebitnem mehanskem pritisku na oko, oziroma 
ob neadekvatnem dražljaju. 
Skozi odprte kanalčke v lumen mikrovila vstopijo kationi, ki depolarizirajo membrano. 
Selektivna prevodnost TRP kanalčkov za kalcij je izrazito višja kot pri TRPL kanalčkih 
(TRP, PCa:PNa ~ 50:1; TRPL, PCa:PNa ~ 4:1, P – relativna prevodnost) (Reuss in sod., 
1997; Liu in sod., 2007; Bollepalli in sod., 2017). Depolarizacijo mikrovila sproži 
predvsem vdor Ca2+ in v manjši meri vdor Na+. 
Celoten proces fototransdukcije v posameznem mikrovilu je posledica absorpcije enega 
samega fotona (Fain in sod., 2011). Pretvorba enega R v M vodi v aktivacijo približno 
desetih Gq ter cepitev 500 PIP2. Vse to se zgodi v prvih nekaj milisekundah po absorpciji, 
kar predstavlja najhitrejšo znano z beljakovino G sklopljeno signalno kaskado (Hardie, 
2012b). Hidrolizo GTP v GDP na Gqα omogoči šele vezava na PLC, tedaj pa istočasno 
poteče aktivacija PLC. Zato molekule Gq ni mogoče inaktivirati, preden ne sreča in 
aktivira vsaj ene molekule PLC (Hardie in Postma, 2008). Aktivaciji PLC sledi hidroliza 
Gqα-GTP, ki se ponovno poveže z Gqβγ v molekulo Gq (Hardie, 2012b). Tako vsaka 
aktivacija Gq zanesljivo sproži potek signalne kaskade. 
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Slika 6: Fototransdukcijska kaskada. Absorpcija fotona na molekuli rodopsina (R) povzroči njegovo 
konformacijsko spremembo v metarodopsin (M*), ki edini lahko sproži aktivacijo beljakovine Gq. Podenota 
beljakovine Gq aktivira fosfolipazo C (PLC), ki katalizira cepitev PIP2 v vodotopen IP3, lipofilen DAG in 
sprostitev H+. Posledično se odprejo TRP in TRPL kanalčki, zaradi česar se poviša prevodnost za kalcijeve 
in natrijeve ione. Ob prehodu ionov se membrana depolarizira. Beljakovine kaskade so vezane na ogrodno 
beljakovino INAD. Zato je potek kaskade hiter, saj so razdalje med molekulami kratke. Vezava arestina 
(Arr2) na M, inaktivira M. Absorpcija dodatnega fotona povzroči konformacijsko spremembo iz M nazaj 
v R. (Prirejeno po Hardie, 2012b). 
Figure 6: Phototransduction cascade. Absorption of a photon on the rodopsin molecule (R) causes its 
conformational change to metarhodopsin (M *), which alone can trigger the activation of Gq protein. The 
Gqα protein subunit activates phospholipase C (PLC), which catalyses the cleavage of PIP2 into water 
soluble IP3, lipophilic DAG, and the release of H+. As a result, TRP and TRPL channels are opened, 
resulting in increased conductivity for calcium and sodium ions. At the passage of the ions, the membrane 
is depolarized. Protein cascades are bound to the INAD scaffolding protein. The course of the cascade is 
fast, as the distances between the molecules are short. The binding of Arestin (Arr2) to M, inactivates M. 
Absorption of an additional photon causes a conformational change from M back to R (Adapted from 
Hardie, 2012b). 
 
Hitri aktivaciji fototransdukcijske kaskade sledi hitra deaktivacija. Omogočita jo 
molekuli arestin-1 in arestin-2 (Arr1, Arr2), ki se vežeta na M in ga inaktivirata (Hardie, 
2012b). Količina Arr2 je nekajkrat višja kot Arr1, poleg tega pa ima tudi višjo afiniteto 
vezave na M. Razmerje med Arr2 ter R je v prid R (NArr2:NR = 1:3), zato lahko močan 
svetlobni dražljaj izzove pomanjkanje molekul Arr2 in neuspešno deaktivacijo odgovora. 
Odziv lahko vztraja tudi v temi, saj so v mikrovilih še vedno prisotne aktivne molekule 
M. Nastane podaljšan depolarizirajoči popotencial (ang. »prolonged depolarizing 
afterpotential – PDA«), ki ohranja membrano depolarizirano vse, dokler so v mikrovilu 
prisotne aktivne molekule M (Hamdorf in Razmjoo, 1977). 
Celoten nabor molekul, potrebnih za potek fototransdukcije, je znotraj mikrovila. 
Molekule so vezane na ogrodno beljakovino INAD, zato so prostorsko in stehiometrično 
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urejene. Tako imenovani signalni kompleks vsebuje eno molekulo INAD, na katero so 
vezani TRP kanalček, PLC, proteinska kinaza C (PKC) ter NINAC. NINAC je molekula 
iz družine miozinov, ki veže INAD z aktinskim filmentom v središču mikrovila. NINAC 
ima dodatna vezavna mesta za Arr2 ter za kalmodulin (CaM). Ob vdoru Ca2+ ionov v 
mikrovil, se ti vežejo na CaM, kar vodi v sprostitev Arr2 v lumen mikrovila (Hardie, 
2012b). Tako ima NINAC poleg strukturne pomembno vlogo tudi pri deaktivaciji 
odgovora. Takšna postavitev molekulskega aparata omogoča hitre reakcijske čase, saj so 
razdalje med posameznimi molekulami v fototransdukcijski kaskadi kratke. Celoten 
proces od absorpcije fotona do nastanka ter zajezitve odziva je dinamično usklajen tako, 
da deluje skoraj kot vzvod (Hardie in Raghu, 2001). Zato se lahko fotoreceptorji navadne 
muhe (Calliphora vicina) pri temperaturi 34 °C z ločenimi depolarizacijami odzivajo na 
bliske tudi pri frekvenci >400 Hz (Tatler in sod., 2000). To frekvenco imenujemo 
stopitvena frekvenca. Izjemne hitrosti so posledica visoke stopnje urejenosti vseh, za 
začetek in konec kaskade, pomembnih molekul v organizirano strukturo, prisotnosti 
učinkovitih negativnih ter pozitivnih povratnih zank, ter ugodnih električnih lastnosti 
fotoreceptorskih celic. 
 
2.4.1 Rodopsinski krog 
 
Pri dnevni svetlobi je svetlobni tok tako gost, da fotoni dražijo fotoreceptorske celice 
nekajkrat na milisekundo. Pigmentna zrnca v pigmentnih in fotoreceptorskih celicah 
uravnavajo količino svetlobe, ki dosega rabdomere. Toda to poteka počasi, v velikostnih 
razredih sekund in minut. Jakost svetlobe v okolju pa se lahko spreminja veliko hitreje. 
Za vzdrževanje zadostne količine rodopsina ter s tem občutljivosti fotoreceptorja na 
svetlobo so potrebni učinkoviti regeneracijski mehanizmi (Stavenga, 2010). Posebnost 
nevretenčarskih rodopsinov je, da sta obe konformacijski obliki (R in M) termostabilni 
(Hamdorf, 1979). Pretvorba iz M v R in iz R v M (fotoizomerizacija) je vsakokrat odvisna 
od absorpcije fotona (Slika 7) (Stavenga, 2010). Tako imenovan proces fotorekonverzije 
je glavni mehanizem vzdrževanja zadostne količine R. Biokemijska razgradnja M ter de-
novo sinteza R pa pri muhah predstavljata manjši delež pri regeneraciji. Tako kot pri 
vretenčarjih, kjer je regeneracija vidnih pigmentov mogoča le preko biokemijskih 
procesov, je za regeneracijo mušjega rodopsina po metabolni poti potrebnih od nekaj 
minut do nekaj ur (Schwemer, 1984). Absorpcijski spektri M so v primerjavi z 
absorpcijskimi spektri R izomer zamaknjeni za nekaj 10 do nekaj 100 nm, M pa imajo 
višjo kvantno učinkovitost (Hamdorf, 1979). Če je vrh absorpcije R v zelenem (λmax>500 
nm), je vrh absorpcije M zamaknjen v modri del (λmax<500 nm); če pa je vrh R v UV ali 
modrem delu spektra (λmax <500 nm), je vrh absorpcije M zamaknjen proti daljšim 
valovnim dolžinam (Stavenga in sod., 1993). Ob podaljšani osvetlitvi fotoreceptorske 
celice s stalno svetlobo se vzpostavi ravnovesje med R in M obliko vidnega pigmenta. 
 
Ilić M. Spektralne značilnosti akromatskega in polarizacijskega vida pri višjih dvokrilcih (Diptera: Brachycera) 
   Dokt. disertacija. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2018 
17 
 
Reakciji prehajanja R v M obliko ter obratno sta takrat uravnoteženi. Takšnemu stanju 
pravimo fotoekvilibrij in je odvisno predvsem od absorpcijskih spektrov R in M ter 
spektralne sestave svetlobe, s katero je fotoreceptorska celica osvetljena (Stavenga, 
2010). 
 
 
Slika 7: Rodopsinski krog prikazuje poenostavljeno dinamiko fotorekonverzije rodopsina (R) in 
metarodopsina (M) ter inaktivacijo (i) in aktivacijo (a) z arestinom (Arr2). Le Ma je zmožen aktivirati 
fototransdukcijsko kaskado. 
Figure 7: The rhodopsin cycle shows the simplified photoreconversion dynamics of rhodopsin (R) and 
metarhodopsin (M), and inactivation (i) and activation (a) with arrestin (Arr2). Only Ma can activate the 
phototransduction cascade. 
 
2.4.2 Povratne zanke fototransdukcijske kaskade 
 
Izjemne hitrosti, ki jih dosega fototransdukcijska kaskada, so rezultat urejene zgradbe 
fototransdukcijskega aparata in natančnega ojačenja. Namestitev TRP kanalčka, PLC ter 
PKC v signalni kompleks z ugodnim stehiometričnim razmerjem ter majhne razdalje med 
molekulami pospešujejo potek celotne kaskade (Hardie in Raghu, 2001). Pri zadostni 
cepitvi PIP2 pride do odprtja prvega TRP kanalčka, kar privede do vdora Ca2+ v mikrovil. 
Zvišanje koncentracije Ca2+ ima sinergističen vpliv na odpiranje preostalih TRP 
kanalčkov v mikrovilu s čimer se poviša prevodnost membrane mikrovila za Ca2+ 
(Henderson in sod., 2000). Glavni mehanizem pozitivne povratne zanke tu je zniževanje 
aktivacijskega praga posameznih kanalčkov. Ca2+ ioni so tudi glavni posrednik v 
negativnih povratnih zankah pri fototransdukciji (Warrant in Nilsson, 2006). Njihov vdor 
vpliva na količino nastalega IP3 preko inhibicije PLC ter facilitacije regeneracije PIP2. 
Poleg tega desenzitizira TRP in TRPL kanalčke (Laughlin in Weckström, 1993). 
Sproščanje Arr2 iz vezavnih mest na NINAC je prav tako posledica vezave Ca2+ na CaM 
vezavna mesta na NINAC. 
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Prisotnost koncentracijskega praga, pozitivne in negativne povratne zanke ter 
refraktarnost kažejo na podobno dinamiko odgovora, kot jo ima akcijski potencial (Hardie 
in Raghu, 2001). 
 
2.5 ELEKTROTONIČNO SEŠTEVANJE KVANTNIH SUNKOV 
 
Absorpcija enega samega fotona vodi v nastanek elementarnega toka in napetostne 
spremembe, imenovane kvantni sunek. Čas med absorpcijo fotona in začetkom kvantnega 
sunka je variabilen, 15–100 ms, saj je odvisen predvsem od naključne difuzije Gqα do 
PLC, ki jo aktivira (Yau in Hardie, 2009). Potek kvantnega sunka od tod naprej je manj 
variabilen, saj so vse, za odprtje prvega kanalčka pomembne molekule, nameščene na 
signalnem kompleksu. Trajanje celotnega kvantnega sunka je približno 20 ms. Mikrovil 
je po kvantnem sunku nekaj časa v obdobju refraktarnosti. V tem času ni zmožen tvorbe 
ponovnega kvantnega sunka (Hardie, 2012b). Vsak mikrovil je v dobi refraktarnosti 
približno 100–200 ms po absorpciji fotona, kar pomeni, da v povprečju lahko transducira 
do deset fotonov na sekundo. Pri višjih jakostih, ko na mikrovile padajo večje količine 
fotonov, se poveča tudi število nastalih kvantnih sunkov. Ti se med seboj pričnejo 
elektrotonično seštevati, kar vodi v nastanek graduiranega potenciala (Slika 8), katerega 
višina je odvisna od jakosti dražljaja (Henderson in sod., 2000). 
Na ravni fotoreceptorske celice, ki ima 30.000 mikrovilov to pomeni, da ob maksimalni 
obremenitvi lahko integrira do 300.000 fotonov na sekundo, preden vstopi v območje 
saturacije (Henderson in sod., 2000; Juusola in Hardie, 2001). 
Oblika časovnega poteka odgovora je odvisna od jakosti svetlobe, števila mikrovilov, ki 
jih ima celica na razpolago, in od napetostno odvisnih ionskih kanalov v membrani. Pri 
začetku osvetlitve fotoreceptorske celice, ki je adaptirana na temo, se sprva aktivira veliko 
število mikrovilov, kar povzroči nastanek odgovora z veliko amplitudo. Hitra inaktivacija 
kvantnih sunkov ter nastop dobe refraktarnosti privedeta do delne repolarizacije. Obenem 
pa so mikrovili, ki so proizvedli kvantne sunke, še vedno v dobi refraktarnosti in kot taki 
nekaj časa ne morejo ponovno prispevati k graduiranemu potencialu. Variabilnost trajanj 
odzivnega časa, kvantnega sunka ter refraktarnosti med mikrovili privede do ustalitve 
velikosti odgovora, saj je v danem trenutku za ponovni odgovor na voljo le del populacije 
mikrovilov, ki se stohastično »vračajo« iz refraktarnosti (Song in sod., 2012). Pri draženju 
z nizko jakostjo je populacija refraktarnih mikrovilov zelo majhna, zato ostaja 
razpoložljiva zaloga vzdražnih mikrovilov praktično enaka, kot v temi. Kljub temu se tudi 
v šibki svetlobi amplituda odgovora ob podaljšani osvetlitvi rahlo zniža, vendar s 
počasnejšo dinamiko, ki je posledica adaptativnega spreminjanja oblike (tako trajanja kot 
amplitude) kvantnih sunkov (Song in sod., 2012). Ob visoki jakosti draženja je količina 
Ca2+, ki iz mikrovila skozi mikrovilarne zažetke preide v telo celice, povišana, zaradi 
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česar se koncentracija v celici poviša na ~10 µM (Yau in Hardie, 2009). Povišana 
koncentracija zmanjša gonilno silo za Ca2+, zaradi česar so kvantni sunki pri visoki jakosti 
svetlobe manjši in krajši. 
 
 
Slika 8: Elektrotonično seštevanje kvantnih sunkov prikazuje poteke odgovorov fotoreceptorske celice na 
podaljšane dražljaje (zeleni kvadrat) pri različnih jakostih. Pri nizkih jakostih so kvantni sunki veliki, 
njihovo število pa majhno, zato je odgovor šumen in ima nizko amplitudo. S povečevanjem jakosti dražljaja 
se velikost posameznega kvantnega sunka zmanjša, zato je signal bolj gladek. Ob nastopu svetlobe visoke 
jakosti se sprva veliko število razpoložljivih mikrovilov odzove, zato nastane odgovor z visoko amplitudo. 
Ker dražljaj te mikrovile pahne v dobo refraktarnosti, vrhu odgovora sledi dolina. Ob stohastičnem vračanju 
mikrovilov iz refraktarne dobe se odgovor ustali. 
Figure 8: Electrotonically summation of quantum bumps shows the photoreceptor cell response to 
prolonged stimuli (green square) with different intensities. At low intensities, quantum bumps are large, 
and their number is small, so the response is noisy and has a low amplitude. By increasing the intensity of 
the stimulus, the size of the individual quantum bump decreases, so the signal is smoother. At the start of 
high intensity light, a large number of available microvilli initially responds, so a high amplitude response 
is generated. As the stimulus sends these microvilli in to a refractory period, the peak of the response is 
followed by a trough. With a stochastic return of microvilli from the refractory period, the answer settles at 
an intensity-dependent amplitude. 
 
Normalno delovno območje mušjih fotoreceptorjev je med -70 in 0 mV membranske 
napetosti. Amplitude kvantnih sunkov pri temno adaptirani celici lahko merijo nekaj mV. 
Linearno seštevanje velikega števila takšnih kvantnih sunkov bi hitro preseglo delovno 
območje 70 mV. Vendar pa elektrotonično seštevanje ni linearen proces, saj se s 
progresivnim povečevanjem depolarizacije zmanjšuje električna gonilna sila, ki deluje na 
katione, ki vstopajo v celico. Zato se velikosti kvantnih sunkov zmanjšujejo s stopnjo 
depolarizacije fotoreceptorja. Poleg tega k nelinearnosti prispeva tudi spremenljiva 
stopnja ojačenja na ravni TRP in TRPL kanalčkov. Ojačanje zmanjšujeta negativna Ca2+ 
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povratna zanka in napetostno odvisna divalentna ionska blokada kanalčkov (Hardie in 
Mojet, 1995). 
Receptorski potencial oblikujejo tudi napetostno občutljivi K+ kanalčki. Pri temno 
adaptirani celici je prevodnost za K+ nizka, kar zvišuje upornost membrane ter tako 
podaljša časovno konstanto membrane in posledično poveča stopnjo elektrotoničnega 
seštevanja (Laughlin in Weckström, 1993). V takšnem stanju so kvantni sunki veliki. Z 
depolarizacijo membrane se prevodnost za K+ postopno povečuje, kar zmanjšuje upornost 
membrane ter skrajšuje njeno časovno konstanto. Dinamika spreminjanja prevodnosti 
ima počasno ter hitro komponento. Hitra komponenta prevladuje v območju nizke 
depolarizacije, medtem ko pri višjih stopnjah depolarizacije prevladuje počasna 
komponenta. Glavne prednosti takšnega kanalčka na učinkovitost delovanja 
fotoreceptorske celice so široko delovno območje, ki pokriva celoten razpon delovanja 
fotoreceptorja ter odsotnost inaktivacije, ki vodi v vzdrževano znižanje ojačenja med 
dolgimi osvetlitvami (Laughlin in Weckström, 1993). 
Pri nizkih svetlobnih jakostih je zaradi stohastičnega toka fotonov ter nastajanja kvantnih 
sunkov signal šumen ter ima nizko amplitudo, saj je število kvantnih sunkov majhno, 
njihove amplitude pa so velike. S povečevanjem svetlobne jakosti se amplituda odgovora 
poveča, količina šuma pa zmanjša, saj prihaja do seštevanja vse večjega števila vse 
manjših kvantnih sunkov. Pri visokih jakostih, kjer je večina mikrovilov aktiviranih ali 
pa v dobi refraktarnosti, se s povečevanjem jakosti dražljaja odgovor kaj malo spremeni. 
Pravimo, da je fotoreceptor nasičen ali saturiran. Odnos med jakostjo dražljaja ter 
velikostjo odgovora je sigmoiden (Slika 9, levo), kar pomeni, da so spremembe velikosti 
odgovora pri enaki spremembi jakosti dražljaja manjše v spodnjem in zgornjem območju 
občutljivosti kot v srednjem. Kodiranje svetlobne jakosti v receptorski potencial je najbolj 
natančno v osrednjem delu krivulje, kjer je njena strmina najvišja, odnos med logaritmom 
svetlobne jakosti in odgovorom celice pa linearen. Osrednji del jakostne krivulje, 
prikazan na logaritemski abscisi, navadno obsega le dve do tri dekade (ali magnitude) 
jakosti. Kako je torej možno, da živali uporabljajo vid pri splošnih jakostih osvetlitve 
okolja, ki obsegajo tudi do deset dekad? Širok dinamični razpon vida zagotavljajo 
osnovni mehanizmi transdukcije in mehanizmi adaptacije. Adaptacija poteka na številnih 
ravneh, od fototransdukcijske kaskade, električnih lastnosti membrane, migracije 
pigmentnih granul v fotoreceptorskih celicah ter delovanja primarnih in sekundarnih 
pigmentnih celic. Jakostna krivulja svetlo adaptiranega očesa ima podobno sigmoidno 
obliko kot pri temno adaptiranem očesu, le da so za nastanek odgovorov potrebne večje 
jakosti dražljajev. Dodaten mehanizem adaptacije, ki ima počasnejšo dinamiko, je 
translokacija komponent transdukcije med mikrovili ter telesom celice. Pri D. 
melanogaster se premikajo predvsem Arr2, Gq ter TRPL kanalčki (Hardie, 2012b). 
Premik TRPL nekoliko vpliva na naklon intenzitetne krivulje, ki se z adaptacijo na 
svetlobo povečuje (Bähner in sod., 2002). 
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Rabdomerni tip fotoreceptorskih celic se je pri žuželkah ustalil zaradi njegove zmožnosti 
zaznave posameznih fotonov, hitrega odzivnega časa ter velikega dinamičnega območja 
(Fain, Hardie in Laughlin, 2010). Poleg tega ga odlikujejo izredno nizka raven »temnega 
šuma« (spontane izomerizacije rodopsinskih molekul oz. aktivacije ostalih komponent 
fototransduckijske kaskade), učinkoviti mehanizmi zaustavitve sproženih odzivov ter 
spremenljiva stopnja ojačenja, ki je odvisna od splošne jakosti osvetlitve (Hardie in 
Raghu, 2001). 
 
2.5.1 Transformacija amplitude v občutljivost 
 
Odnos med jakostjo dražljaja in odzivom fotoreceptorjev je izrazito nelinearen, zato iz 
odziva ni možno neposredno kvantitativno sklepati o dejanski občutljivosti 
fotoreceptorske celice. Na primer razlika v jakosti dražljajev v nizkem jakostnem 
območju, ki proizvede 3 mV razlike v odgovorih ni enaka razliki v jakosti dražljajev, ki 
proizvedeta enako veliko razliko odgovorov (3 mV) v višjem jakostnem območju. Za 
ugotovitev dejanske občutljivosti fotoreceptorske celice je potrebna matematična 
transformacija. Fotoreceptorsko celico dražimo s serijo dražljajev z naraščajočo jakostjo, 
kar proizvede približno sigmoiden odnos med jakostjo dražljaja in velikostjo odgovora. 
Tem podatkom prilagodimo parametre Hillove (Naka–Rushton) funkcije: 
 𝑉ሺ𝐼ሻ ൌ  𝑉଴𝐼௡ሺ𝑅௡ ൅ 𝐼௡ሻିଵ … (3) 
kjer je I jakost dražljaja, V0 maksimalen odgovor fotoreceptorske celice, R jakost 
dražljaja, ki izzove polovični odgovor ter 𝑛 naklon krivulje pri jakosti R. S pridobljenimi 
parametri je nato mogoče preko inverzne Hillove funkcije ugotoviti jakost dražljaja, ki je 
izzvala določeno amplitudo odgovora, kar predstavlja občutljivost fotoreceptorske celice 
(Slika 9) (Belušič in sod., 2017). 
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Slika 9: Transformacija odgovora v občutljivost preko Hill-ove funkcije. Levo, jakostna krivulja, 
pridobljena pri valovni dolžini 340 nm. Desno, spektralna učinkovitost (odvisnost napetosti odziva od 
valovne dolžine) in spektralna občutljivost (odvisnost občutljivosti od valovne dolžine) iste celice. 
Amplitude odgovorov fotoreceptorske celice, ki jo dražimo z zaporedjem stopnjevanih dražljajev pri 
posamezni valovni dolžini, izrišejo sigmoidno krivuljo, saj so pri najnižjih jakostih celice slabo odzivne, 
pri najvišjih pa nastopi saturacija. S prilagajanjem parametrov sigmoidne enačbe (levi graf) lahko nato 
preko inverzne poti za vsako amplitudo odgovora izračunamo občutljivost celice. Navadno so poteki 
občutljivostnih krivulj ožji kot poteki krivulj amplitud odgovorov (desni graf). 
Figure 9: Transformation of response to sensitivity through Hill's function. Left, intensity curve obtained 
at a wavelength of 340 nm. Right, spectral efficiency (wavelength-dependent response amplitude) and 
spectral sensitivity (wavelength-dependent sensitivity) of the same cell. The amplitudes of the responses of 
the photoreceptor cell stimulated with a sequence of squared stimuli at a single wavelength produce a 
sigmoid curve, since at the lowest intensities, the cells are poorly responsive, and at the highest ones they 
are saturated. By adjusting the parameters of the sigmoid equation (left graph), the cell sensitivity can be 
calculated via the inverse function for each response amplitude. Typically, the shapes of the sensitivity 
curves are narrower than the curves of the response amplitudes (right graph). 
 
Verjetnost absorpcije fotona ter nastanka kvantnega sunka sta odvisni predvsem od 
valovne dolžine fotona, saj imajo fotoreceptorske celice specifične spektralne 
občutljivosti, ki jih v največji meri določa tip rodopsinske molekule, ki jo celica izraža. 
 
2.6 SPEKTRALNE OBČUTLJIVOSTI FOTORECEPTORJEV 
 
Fotoreceptorska celica ima navadno izražen en rodopsin (Pichaud in sod., 1999), ki v 
največji meri določa njeno spektralno občutljivost. Absorpcijski spekter rodopsinske 
molekule je odvisen od kromofore ter aminokislinskega zaporedja opsinskega dela. 
Relativne absorpcijske spektre opsinov je mogoče opisati s funkcijami, imenovanimi 
nomogrami. Edini prosti parameter nomograma je valovna dolžina maksimalne 
občutljivosti (λmax) (Stavenga, 2010). Rodopsinski absorpcijski spektri imajo primarni (α) 
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in sekundarni (β) absorpcijski vrh, kjer je β vrh v kratkovalovnem delu spektra in 
približno štirikrat nižji kot α vrh. λmax je odvisna predvsem od aminokislinskega 
zaporedja, kjer imajo največji vpliv tiste aminokisline, ki se v terciarni strukturi opsina 
nahajajo v neposredni bližini kromofore. Pri muhah je kromofora molekula 3-hidroksi-
retinala (Vogt in Kirschfeld, 1984). Vrh občutljivosti same kromofore je med 377 in 400 
nm, primarni vrhovi absorpcij rodopsinov pa so med 315 in 575 nm (Slika 10) (Briscoe 
in Chittka, 2001). Premik proti daljšim valovnim dolžinam je pogostejši. Ker je energija 
fotona obratno sorazmerna valovni dolžini, je aktivacijska energija opsinov z višjimi λmax 
nižja. Ta odnos določa zgornjo funkcionalno mejo λmax rodopsinov, saj je pri nizkih 
aktivacijski energijah spontana termična izomerizacija resna težava, ki lahko proži lažne 
zaznave (Cronin in sod., 2014). 
 
 
Slika 10: Normalizirani absorpcijski spektri rodopsinskih molekul, izračunani z nomogrami, kjer je edini 
prosti parameter valovna dolžina maksimalne absorbance (λmax). Pasovna širina spektra je sorazmerna λmax. 
β vrh se le malo spreminja, pri nizkih vrednostih λmax pa izgine. (Prirejeno po Cronin in sod., 2014: 40). 
Figure 10: Normalized absorption spectra of rhodopsin molecules, calculated with nomograms, where the 
only free parameter is the wavelength of the maximum absorbance (λmax). The bandwidth of the spectrum 
is proportional to the λmax. β peak is changing only slightly and disappears at low λmax values. (Adapted 
from Cronin et al., 2014: 40). 
 
Kombinacija različnih spektralnih fotoreceptorskih razredov znotraj posameznega 
omatidija ali v določeni regiji mrežnice nudi substrat za analizo spektralne sestave okolja 
(Slika 11). Mušji periferni receptorji R1–6 izražajo rodopsin Rh1 (λmax ≈ 480 nm). Ti 
fotoreceptorji sodelujejo pri zaznavi akromatičnih kontrastov in gibanja (Hardie, 1985), 
obenem pa dopolnjujejo sistem za zaznavo barv (Schnaitmann in sod., 2013). Centralna 
receptorja R7 in R8 posameznega omatidija si delita skupno vidno polje in izražata 
različna rodopsina (razen v dorzalnem obroču). Centralni fotoreceptorji sodelujejo 
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predvsem pri barvnemu vidu, sodelujejo pa tudi pri zaznavi gibanja (Wardill in sod., 
2012). Mrežnico višjih dvokrilcev sestavlja naključen mozaik dveh tipov omatidijev, 
imenovanih »pale« (svetlo, oznaka p) in »yellow« (rumeno, oznaka y), v razmerju p:y ≈ 
3:7. Celice R7p izražajo Rh3 (λmax = 331 nm), R8p izražajo Rh5 (λmax = 442 nm), R7y 
izražajo Rh4 (λmax = 355 nm), R8y pa Rh6 (λmax = 515 nm) (Salcedo in sod., 1999; Hardie, 
1985). Takšna razporeditev fotoreceptorskih razredov predstavlja oponentna para UV-
modra (p omatidiji) in UV-zelena (y omatidiji) znotraj posameznih omatidijev (Morante 
in Desplan, 2008). Maksimalne spektralne občutljivosti celic R7p in R7y so v 
kratkovalovnem (UV) delu spektra, pri čemer sega občutljivost fotoreceptorja R7y v 
modri del spektra. Spektralne občutljivosti centralnih fotoreceptorskih celic so med 
različnimi vrstami muh ohranjene (Lunau, 2014). 
 
 
Slika 11: Nomogrami rodopsinov Rh1–6 izračunani po Stavenga, 2010 glede na λmax vrednosti pri 
Drosophili melanogaster, povzetih po Salcedo in sod., 1999. 
Figure 11: Nomograms of rodopsins Rh1–6 calculated based on Stavenga, 2010 with reference to λmax 
values in Drosophila melanogaster obtained from Salcedo et al., 1999. 
 
Genom vinske mušice (Drosophila melanogaster) vsebuje 7 genov za rodopsinske 
molekule. Rh1–6 so udeleženi pri vidni zaznavi; Rh2 je izražen v mrežnici ocelov 
(Briscoe in Chittka, 2001). Pred kratkim so ugotovili, da je Rh7 prav tako fotobistabilen 
vidni pigment, katerega metarodopsinska izoforma lahko aktivira Gq (Sakai in sod., 
2017). Rodopsini v celicah zunaj vidnega sistema so udeleženi tudi pri uravnavi 
cirkadianih ritmov (Ni in sod., 2017). 
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Koekspresija dveh rodopsinov v posamezni celici razširi njeno spektralno občutljivost in 
lahko kompromitira ločljivost barvnega vida. V očeh vinske mušice so odkrili 
subpopulacijo omatidijev tipa y v dorzalnem delu očesa (tik ob specializirani regiji za 
zaznavo polarizacijskega vzorca na nebu, dorzalnem obroču oziroma DRA regiji; ang. 
dorsal rim area), pri kateri sta v R7 izražena tako Rh3 kot Rh4 (Mazzoni in sod., 2008). 
Takšna kombinacija najbrž ne moti analize barv, saj Rh3 in Rh4 absorbirata le v UV delu 
spektra in zato le nekolika razširita spektralno občutljivost R7y (Mazzoni in sod., 2008; 
Doekele in sod., 2008). 
Spektralne občutljivosti fotoreceptorskih celic so pri dvokrilcih v kratkovalovnem delu 
spektra mnogo višje od vrednosti, ki jih omogoča absorbanca rodopsinov v UV. Do tega 
pride zato, ker imajo dvokrilci poleg primarne kromofore v nekaterih celicah izraženo še 
dodatno, alkoholno obliko kromofore, 3-hidroksi-retinol (Kirschfeld in sod., 1977). 
Dodatne kromofore so v enem ali dveh izvodih vezane direktno na opsinski del rodopsina. 
Učinkujejo kot tako imenovani antenski pigment, saj preko Försterjevega resonančnega 
energijskega prenosa (FRET) prenašajo energijo absorbiranega fotona na rodopsin. 
Absorpcijski spekter antenskega pigmenta ima značilno vibronično strukturo (Hamdorf 
in sod., 1992). Prisotnost antenskega pigmenta znatno poviša občutljivost fotoreceptorja 
ter kvantni izplen v UV delu spektra (Slika 12) (Hardie, 2012b). 
 
 
Slika 12: Absorpcijski spekter Rh1 (siva krivulja) in Rh1 z antenskim pigmentom (oranžna krivulja). 
Antenski pigment poviša občutljivost v UV za približno 1,7 kratnik občutljivosti pri λmax v modrem (~480 
nm). (Prirejeno po Hamdorf in sod., 1992). 
Figure 12: Absorption spectra of Rh1 (gray curve) and Rh1 with antennal pigment (orange curve). Antennal 
pigment increases UV sensitivity by approximately 1.7 times the sensitivity of λmax in blue (~480 nm). 
(Adapted from Hamdorf et al., 1992). 
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Elektrofiziološko izmerjene spektralne občutljivosti se pogosto precej razlikujejo od 
absorpcijskih spektrov rodopsinov. Spektralne občutljivosti dolgih fotoreceptorskih celic 
so širše od absorpcijskih spektrov rodopsinov, kar imenujemo učinek samosenčenja (ang. 
»self-screening«). V zaprtih rabdomih so spektralne občutljivosti lahko nekoliko ožje od 
absorpcijskih spektrov rodopsinov zaradi vzajemnega spektralno selektivnega senčenja 
rabdomer (Menzel, 1979). Nanje vpliva tudi položaj rabdomere v slojevitem rabdomu. 
Zato je spektralna občutljivost R8 pri muhah zamaknjena proti modrem (R8p) oz. 
zelenem (R8y) delu spektra, saj je zaradi visoke absorpcije v UV (R7, ki leži nad R8) 
količina svetlobe, ki doseže celico, zmanjšana v UV (Hardie in Kirschfeld, 1983). Pri y 
tipu omatidija so poleg rodopsinov v R7y izraženi tudi karotenoidi, ki absorbirajo 
svetlobo v modrem delu spektra (Hardie, 1986). 
 
2.7 POLARIZACIJSKA OBČUTLJIVOST FOTORECEPTORJEV 
 
Ultrastruktura rabdomernih fotoreceptorskih celic predstavlja substrat za zaznavo 
polarizirane svetlobe (De Vries in sod., 1953). Prve raziskave uporabe polarizirane 
svetlobe pri navigaciji so bile narejene na čebelah (Apis mellifera) že leta 1949 (Von 
Frisch, 1949). Polarizacijska občutljivost (PO) fotoreceptorske celice je odvisna od 
postavitve mikrovilov v urejeno strukturo rabdomere ter od orientacije kromofore v 
mikrovilarni membrani. Kromofora absorbira fotone, katerih e-vektor niha vzporedno z 
njeno dolgo osjo. Verjetnost absorpcije pada z odklonom kota e-vektorja od dolge osi 
kromofore. Kristalografske meritve ocenjujejo, da je namestitev kromofore na opsinu pod 
stalnim kotom ~17 ° glede na ravnino membrane. Transmembranska namestitev opsinov 
ter njihova sodčkasta oblika omogočata rotacijo rodopsinskih molekul le v osi, ki je 
pravokotna na membrano mikrovila (Roberts in sod., 2011). Zaradi cilindrične oblike 
mikrovila je, kljub naključni orientaciji rodopsinov, razmerje med kromoforami, ki ležijo 
vzporedno, in tistimi ki ležijo pravokotno na dolgo os posameznega mikrovila, 2:1 
(Horváth in Varjú, 2004). Zato je mikrovilarni tip fotoreceptorjev intrizično občutljiv na 
smer polarizacije svetlobe (Israelachvili in Wilson, 1976). PO predstavlja količnik med 
najvišjo in najnižjo občutljivostjo fotoreceptorske celice v odvisnosti od kota polarizacije 
svetlobe. Če je občutljivost celice na svetlobo, katere e-vektor je pravokoten na dolgo os 
mikrovilov, dvakrat nižja od občutljivosti na svetlobo, katere e-vektor je vzporeden s 
smerjo mikrovilov, je PO = 2. PO pa so nemalokrat občutno višje od 2, kar kaže na 
specifične mehanizme, ki PO povišajo. V primeru, ko bi bile vse molekule popolno 
poravnane z dolgo osjo mikrovila, bi bila polarizacijska občutljivost ~20 (Laughlin in 
sod., 1975). Rodopsinske molekule so pogosto preferenčno urejene vzdolž dolge osi 
mikrovila (Goldsmith, 1977). Tako vsak posamezen mikrovil absorbira predvsem 
linearno polarizirano svetlobo z e-vektorjem, ki niha vzdolž njegove dolge osi. 
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Razporeditev mikrovilov vzdolž rabdomere določa PO celotne celice. Celica, ki ima vse 
mikrovile poravnane v isto smer, ima visoko PO. Odstopanja od takšne postavitve 
mikrovilov pa PO celice zmanjšujejo (Hardie, 2012a). Sukanje smeri mikrovilov vzdolž 
fotoreceptorske celice je ena izmed strategij za zmanjšanje PO, saj so v zasukani 
rabdomeri kromofore postavljene v več smeri in lahko absorbirajo fotone z različno 
usmerjenimi e-vektorji (Wehner in sod., 1975). 
Fiziološko izmerjenih vrednosti PO, ki so med 5 in 60 (Horváth in Varjú, 2004) ter v 
ekstremnih primerih tudi 300 (Belušič in sod., 2017) ni možno razložiti le na osnovi 
strukture rabdomere. Za doseganje tako visokih polarizacijskih občutljivosti so 
najverjetneje zaslužni sidranje rodopsinskih molekul na citoskelet mikrovila, nemara 
preko povezav med rodopsinskimi molekulami v sosednjih mikrovilih ter preko njihove 
dimerizacije (Roberts in sod., 2011). PO povišujeta tudi vzajemno senčenje pravkotno 
usmerjenih rabdomer in mehanizem oponence, ki ju srečamo v mušjem dorzalnem 
obroču; tu je PO nemogoče kvantitativno izraziti, saj osvetlitev s svetlobo, polarizirano 
pravokotno glede na smer mikrovilov, izzove hiperpolarizacijo fotoreceptorja R7 ali R8 
(Hardie, 1984). 
Fotoreceptorske celice z visoko PO so primerne za zaznavo polariziranih motivov v 
okolju, pri zaznavi nepolariziranih motivov pa je njihova učinkovitost zmanjšana na račun 
absorpcije samo tistih fotonov, katerih e-vektorji sovpadajo s smerjo mikrovilov. Zaradi 
tega so fotoreceptorji, ki so udeleženi pri barvnem in akromatskem vidu, navadno 
zasukani, s čimer je njihova polarizacijska občutljivost zmanjšana, izplen fotonov pa 
povečan (Wehner in Bernard, 1993; Wernet in sod., 2012). Poleg tega bi uporaba 
fotoreceptorjev z visoko PO pri barvnem in akromatskem vidu proizvajala lažne barvne 
in kontrastne zaznave v primeru, ko bi bila svetloba polarizirana (Wehner in Bernard, 
1993; Warrant in Nilsson, 2006; Kinoshita in sod., 2011). 
 
2.8 VLOGA KORNEALNIH FILTROV 
 
Oči žuželk so najpogosteje temno obarvane, saj so kornealne leče navadno prozorne, 
pigmentne celice pa polne temnih pigmentnih granul. Oči mnogih višjih dvokrilcev pa so 
obarvane izrazito iridescentno, torej se njihova barva spreminja v odvisnosti od kota 
opazovanja. Obarvanje nastane s t.im. kornealnimi filtri, ki so značilni le za dvokrilce 
(Lunau, 2014). Ob prehodu svetlobe skozi kornealno lečo se, zaradi njene specifične 
ultrastrukture, nekaj svetlobe odbije nazaj. Kornealne leče dvokrilcev s pisanimi očmi so 
sestavljene iz hitina, ki je plastovit pravokotno na optično os omatidija. Lomni količniki 
sosednjih plasti izmenjaje nihajo med visokimi in nizkimi vrednostmi (Bernard in Miller, 
1968). Plasti hitina so tako tanke, da na njih prihaja do interference svetlobe, ki se pod 
določenimi koti, valovno selektivno, odbije nazaj. Spektralni vzorec interferenčnega 
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odboja je odvisen od debeline posameznih plasti in razlike med lomnima količnikoma 
sosednjih plasti. Učinek interferenčnih plastovitih filtrov lahko opišemo tudi z optičnim 
modelom (Lunau in Knüttel, 1995). Izkaže se, da je razmerje med debelino plasti in 
valovno dolžino, pri kateri je odboj najmočnejši, približno 1:4. Svetloba, ki doseže 
rabdomere fotoreceptorskih celic, je tako spektralno filtrirana. Kombinacija opsina in 
strukturne barve kornealnih leč lahko zoži in izostri spektralno občutljivost fotoreceptorja 
(Stavenga, 2002). 
Količina svetlobe, ki jo takšni filtri odbijejo, je pri zlatookem obadu (Chrysops sp.) v 
dologovalovnem delu spektra kar 50 %, toda navadno so vrednosti precej nižje (Lunau in 
Knüttel, 1995). Kljub nizkemu deležu odbite svetlobe so oči dvokrilcev živobarvno 
iridescentno obarvane, saj je spodaj ležeča mrežnica temna (Stavenga, 2002). 
 
2.9 OBARVANOST OČI DVOKRILCEV 
 
Zaščitni pigmenti v primarnih in sekundarnih pigmentnih celicah svetlobno izolirajo 
posamezne omatidije, zato so oči večine žuželk temno obarvane. Zaščitni pigmenti večine 
višjih dvokrilcev podreda Brachycera pa imajo intenzivno rdeče obarvane oči. Njihovi 
zaščitni pigmenti absorbirajo svetlobo z valovno dolžino < 600 nm ter prepuščajo 
svetlobo v dolgovalovnem delu vidnega spektra (Stavenga in sod., 2017). Prisotnost rdeče 
obarvanih oči, ki puščajo svetlobo v rdečem delu spektra, sovpada s spektralnimi 
občutljivostmi perifernih fotoreceptorskih razredov pri različnih vrstah višjih dvokrilcev, 
natančneje z njihovimi λmax vrednostmi. Rodopsini, katerih λmax je < 500 nm, imajo 
batokromno, tisti z λmax > 500 nm pa hipsokromno premaknjen metarodopsinski spekter. 
Spektralne občutljivosti fotoreceptorjev R1–6 višjih dvokrilcev z intenzivno rdečimi 
očmi imajo λmax < 500 nm ter s tem batokromno premaknjen metarodopsinski absorpcijski 
spekter, medtem ko so oči nižjih dvokrilcev (Nematocera) in višjih dvokrilcev iz družin 
Tabanidae (obadi) in Stratyomyidae (bojevniške muhe) temneje obarvane in imajo λmax 
nad 500 nm (Stavenga in sod., 2017). 
Živordeča obarvanost oči se je pojavila po odcepitvi obadov in bojevniških muh od ostalih 
višjih dvokrilcev (Slika 13). 
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Slika 13: Obarvanost oči in spektralna občutljivost poglavitnega razreda fotoreceptorja v filogeniji višjih 
dvokrilcev. Z zvezdico je označen razcep med rjavookimi in rdečeokimi družinami. Valovne dolžine 
maksimalne spektralne občutljivosti perifernega razreda fotoreceptorskih celic se ločijo na istem mestu 
(mejna vrednost 500 nm). (Prirejeno po Stavenga in sod., 2017). 
Figure 13: Coloration of the eyes and spectral sensitivity of the main class of photoreceptor in the phylogeny 
of the higher flies. The star marks a split between brown-eyed and red-eyed families. The wavelengths of 
the maximum spectral sensitivity of the peripheral photoreceptor cell class are separated at the same site 
(the limit value is 500 nm). (Adapted from Stavenga et al., 2017). 
 
Vrhovi metarodopsinskih absorpcijskih spektrov so zamaknjeni glede na vrhove 
absorpcijskih spektrov rodopsinov (Hardie in Raghu, 2001). Premik je lahko proti daljšim 
(batokromni premik; Slika 14, C, Rh4) ali krajšim (hipsokromni premik; Slika 14, C, 
Rh6) valovnim dolžinam, kar je odvisno od λmax rodopsina (Stavenga, 1992). Sestavljene 
oči muh so obarvane rdeče zaradi tega, ker sekundarne pigmentne celice vsebujejo rdeč 
zaščitni pigment, ki v oči prepušča dolgovalovno svetlobo, ki prihaja tudi izven vpadnega 
kota omatidijev. Dolgovalovna svetloba omogoča učinkovito fotorekonverzijo 
metarodopsinov, ki nastanejo iz Rh1-5 (Hardie in Raghu, 2001). Obenem pa 
dolgovalovna svetloba ne izzove nespecifičnega draženja rodopsinskih izomer Rh1-5 
(Slika 14, D). Kombinacija Rh1-5 in visoke transmitance rdečih zaščitnih pigmentov v 
dolgovalovnem delu spektra omogoča visoko vsebnost rodopsina in s tem visoko 
občutljivost oči tudi pri velikih jakostih osvetlitve (Stavenga in sod., 2017). 
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Slika 14: Absorbance rodopsinov in metarodopsinov ter transmitance zaščitnih pigmentov pri višjih 
dvokrilcih. Spektralne občutljivosti metarodopsina so zamaknjene proti daljšim (batokromni zamik) ali 
krajšim (hipsokromni zamik) valovnim dolžinam, glede na λmax rodopsinske izomere (A, B in C, R – 
rodopsin, M – metarodopsin). Spektra transmitance zaščitnih pigmentov rdeče obarvanih oči Drosophile 
(Dros.) in Calliphore (Call.) se rahlo razlikujeta, saj se pri Drosophili začne dvigovati že pri ~570 nm, pri 
Calliphori pa pri ~610 nm valovne dolžine (B in D). Prekrivanje območja transmitance zaščitnih pigmentov 
in občutljivosti Rh1 rodopsina je pri obeh vrstah majhno, medtem ko je stopnja prekrivanja z 
metarodopsinsko izomero (M1) velika (B). Pri centralnem fotoreceptorju R8y pa je prekrivanje z 
rodopsinsko obliko (Rh6) tako veliko, da utegne izzvati težave zaradi nespecifične aktivacije 
fototransdukcije s sipano dolgovalovno svetlobo (D). (Prirejeno po Stavenga in sod., 2017). 
Figure 14: Absorbance of rodopsins and metarodopsins, and transmitances of screening pigments in higher 
flies. The spectral sensitivity of metarodopsin is shifted towards longer (barometric shift) or shorter 
(hipsochromic shift) wavelengths, relative to λmax of the rodopsin isomers (A, B and C, R – rhodopsin, M – 
metarhodopsin). The transmitance of the screening pigments of the red-eyed Drosophila (Dros.) and 
Calliphora (Call.) are slightly different, as it begins to rise at ~ 570 nm in Drosophila and at ~ 610 nm in 
Calliphora (B and D). The overlapping of the transmittance of screening pigments and the sensitivity of 
the Rh1 rodopsin is low in both species, while the level of overlap with the metarodopsine isomer (M1) is 
large (B). In the case of the central photoreceptor R8y, however, the overlap with the rodopsin (Rh6) is so 
large that it may cause problems due to the non-specific activation of the phototransduction with scattered 
long-wavelength light (D). (Adapted from Stavenga et al., 2017). 
 
Smerno nespecifično puščanje zaščitnih pigmentov v dolgovalovnem delu spektra bi 
lahko negativno vplivalo na kotno občutljivost R8y, ki vsebuje Rh6. Kaže, da so se 
pigmenti pri rdečeokih dvokrilcih razvili k ravnovesju med pozitivnim vplivom 
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učinkovitejše fotoregeneracije Rh1-5 ter negativnim vplivom na delovanje R8y (Stavenga 
in sod., 2017). 
 
2.10 OPTIČNI USTROJ SESTAVLJENIH OČI 
 
Sestavljeno oko proizvaja pokončno segmentirano sliko zunanjega okolja (Müller, 1826). 
Sestavljene oči so dveh strukturnih tipov. Glede na postavitev dioptričnega aparata in 
mrežnice so jih poimenovali apozicijske in superpozicijske oči (Exner, 1989) (Slika 15). 
 
 
Slika 15: Apozicijsko in superpozicijsko sestavljeno oko. Pri apozicijskem tipu očesa (A) prejme 
posamezna rabdomera svetlobo iz ene same fasete, medtem ko pri superpozicijskem tipu očesa (B) 
posameznemu omatidiju svetlobo prispeva več kot ena faseta. 
Figure 15: Apposition and superposition compound eye. In the apposition eye (A), a single rhabdomere 
receives light from a single facet, while in the superposition eye (B), more than one facet contributes light 
to an individual ommatidia. 
 
Glavna razlika med tipoma oči je v številu kornealnih leč, ki svetlobo projicirajo na 
posamezen rabdom. Pri apozicijskem tipu očesa se svetloba, ki jo zbere posamezna 
kornealna leča, projicira na vrh pripadajočega rabdoma. Vrh rabdoma je postavljen tik ob 
dno kristalnega stožca. Pri superpozicijskem očesu je med rabdomerami in dioptričnimi 
aparati želatinasta prozorna plast, imenovana bistri pas (Šporar, 2015). Bistri pas ustvari 
prostor, ki omogoča, da se na posamezni rabdomeri zbere svetloba, ki sveti na več 
kornealnih leč. Optični elementi superpozicijskih oči, zlasti posebni kristalni stožci, 
svetlobo uklanjajo pod izhodnim kotom, ki je enak vhodnemu ter na isti strani optične osi 
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(Land in Nilsson, 2012). Količina svetlobe, ki jo prejme posamezna rabdomera, je 
nekajkrat višja, kot pri apozicijskem tipu, saj je zbirna površina večja. Glavna prednost 
superpozicijskega tipa očesa je povečana občutljivost, obenem pa predstavlja omejitev 
pri ločljivosti vida. Ta je enakomerna po celotnem vidnem polju, saj je za učinkovito 
delovanje superpozicijske optike predpogoj okrogla oblika očesa, katerega lokalni polmer 
ukrivljenosti se ne spreminja glede na lokacijo na očesu. S tem izostane možnost razvoja 
akutnih con. Kljub temu je lahko ločljivost superpozicijskega očesa visoka in pogojena 
samo z interomatidialnim kotom, vendar ob pogoju, da so med posameznimi rabdomi 
pigmentne celice ali traheole, ki svetlobno izolirajo rabdome (Lunau, 2014). Apozicijski 
tip očesa prevladuje pri dnevno aktivnih žuželkah, superpozicijski tip pa omogoča vid pri 
nočno aktivnih žuželkah. 
Pri višjih dvokrilcih, strigalicah in stenicah se je razvil poseben tip apozicijskega očesa, 
ki ima, prav tako kot superpozicijski tip, večjo svetlobno zbirno moč (Osorio, 2007). 
Rabdomere v posameznem omatidiju so razklenjene (odprti tip rabdoma, slika 16, A), 
njihove optične osi pa se razlikujejo. Istočasno pa imajo centralna rabdomera izbranega 
omatidija ter po ena rabdomera iz sosednjih šestih omatidijev enake optične osi. Aksoni 
teh fotoreceptorjev iz sosednjih omatidijev se združujejo (superponirajo) na skupnem 
internevronu, ta mehanizem pa imenujemo nevralna superpozicija (Lunau, 2014). Poleg 
optične izolacije so vrhovi posameznih rabdomer urejeni v ponovljivo konformacijo, ki 
je podobna polovičnemu trapezu. Slika 16, A prikazuje postavitev in številčenje 
rabdomer. 
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Slika 16: Nevralna superpozicija pri višjih dvokrilcih. A – shematski prikaz omatidija ter trapezasto 
razporejenih rabdomer R1-R6. B in C – shematski prikaz združevanja vidne informacije posameznih 
fotoreceptorskih celic iz sosednjih omatidijev (rdeče obarvane rabdomere). Centralni fotoreceptorji 
(vijolično obarvane rabdomere) navadno ne sodelujejo pri akromatični zaznavi. 
Figure 16: Neural superposition in the higher flies. A – schematic representation of ommatidia and 
trapezoidal distributed rhabdomeres R1-R6. B and C – a schematic representation of the aggregation of 
visual information of individual photoreceptor cells from adjacent ommatidia (red-coloured rhabdomeres). 
Central photoreceptors (purple-coloured rhabdomeres) do not usually contribute in achromatic vision. 
 
Vrhovi rabdomer so postavljeni v vzorec, ki je preslikan tudi na raven ureditve omatidijev 
(omatidiji a-g na sliki 16, B). Točko v prostoru, ki je nad omatidijem g in je projicirana 
le na centralno rabdomero istega omatidija, vzorči tudi po ena rabdomera iz šestih 
sosednjih omatidijev (Zeil, 1983), kar je zagotovljeno z izjemno natančno namestitvijo 
vrhov posameznih rabdomer, kjer so koti med rabdomerami znotraj omatidija enaki 
kotom med sosednjimi omatidiji (Agi in sod., 2014). Tako celice R1 iz omatidija a (Slika 
16, B), R2 iz omatidija b … in R6 iz omatidija f vzorčijo isto točko v prostoru. S tem se 
količina svetlobe, zbrane iz skupnega vpadnega kota, poveča za šestkrat, brez izgube 
ločljivosti (Langen in sod., 2015). Takšna natančna strukturna urejenost pri višjih 
dvokrilcih zagotavlja visoko svetlobno občutljivost na ravni prvega internevrona, z le 
malo optičnih napak (Stavenga, 1975). Sledenje aksonom fotoreceptorskih celic je 
pokazalo, da naredijo aksoni, ki izhajajo iz omatidija, tik za bazalno lamino obrat za 180 
° (Clandinin in Zipursky, 2002). Posamezni aksoni fotoreceptorjev iz sosednjih 
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omatidijev, ki zrejo v isto točko v prostoru, tako konvergirajo na skupni internevron v 
naslednji nevropili vidnega sistema. 
Vsi dvokrilci imajo odprti rabdom, pri višjih dvokrilcih pa se je dodatno razvila še 
nevralna superpozicija (Osorio, 2007; Agi in sod., 2014). Nastanek nevralne 
superpozicije je najverjetneje potekal preko nočno aktivne predniške vrste, pri kateri so 
se signali iz sosednjih omatidijev združevali, kar je nudilo višjo občutljivost toda na račun 
ločljivosti. Ob prehodu v dnevno aktivnost so se povezave med omatidiji izostrile in 
ustalile pri današnjih, ki poleg povečane občutljivosti nimajo izgube v ločljivosti (Osorio, 
2007). 
 
2.11 OPTIČNE NEVROPILE 
 
Vidno pot žuželk naprej od mrežnice sestavljajo nevropile lamina, medula, lobula ter 
lobularna plošča (Slika 17) (Sato in sod., 2013). Povezave so urejene pretežno 
retinotopično, kar pomeni, da ima vsak omatidij v mrežnici nevronsko kaseto v lamini in 
nevronski stebriček v meduli, ki ohranjajo prostorsko postavitev med omatidiji (Agi in 
sod., 2014). Aksoni R1–6 potujejo po tako imenovanih kratkih vidnih vlaknih (ang. 
»short visual fibres«, SVF) do lamine, ki leži tik za mrežnico, informacija iz centralnih 
fotoreceptorjev R7–8 pa se po dolgih vidnih vlaknih (ang. »long visual fibres«, LVF) 
prenese skozi lamino, kjer ne tvorijo sinaptičnih povezav, do medule (Schnaitmann in 
sod., 2013). Kratka vidna vlakna imajo navadno večji premer, kot pa dolga vidna vlakna. 
Lamina sestoji iz vsaj 12 različnih tipov nevronov (Fischbach in Dittrich, 1989), med 
katerimi so najpomembnejši L1-3, medtem ko je medula bolj kompleksno sestavljena in 
sestoji iz približno 60-70 različnih tipov nevronov (Schnaitmann in sod., 2013). Med 
lamino in medulo ter med medulo in lobulo se vlakna nevronov iz posameznega očesa 
prekrižajo in tako oblikujejo dve kiazmi (Strausfeld, 2005). 
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Slika 17: Optične nevropile. (Prirejeno po Sato in sod., 2013) 
Figure 17: Optical neuropiles (Adapted from Sato et al., 2013). 
 
Mreže povezav med nevropilami in znotraj nevropil omogočajo integracijo in 
interpretacijo signalov iz mrežnice. Vidna pot je razdeljena na akromatsko, barvno ter 
polarizacijsko. V splošnem velja, da periferni fotoreceptorski razred, ki tvori sinapse z 
laminarnimi nevroni L1-3, omogoča akromatski vid, medtem ko centralni fotoreceptorji, 
ki tvorijo sinapse v meduli, podpirajo barvni in polarizacijski vid (Hardie, 1985). 
Razčlenitev pa ni popolnoma ostra, saj se različne komponente vidne poti med seboj 
dopolnjujejo. 
 
2.11.1 Lamina posreduje akromatski vid in omogoča zaznavo gibanja 
 
Celice R1–6 posameznega omatidija (oziroma nevroomatidija pri nevralnem 
superpozicijskem očesu višjih muh) tvorijo monokromatsko populacijo receptorjev, ki 
zrejo v skupen prostorski kot ter posredujejo vidne informacije na skupen laminarni 
monopolarni nevron (LMC). Ti nevroni imajo izrazito fazičen način delovanja, saj se ob 
spremembi jakosti dražljaja sprva burno odzovejo, nato pa adaptirajo in zmanjšajo svoj 
odziv. Odgovori fotoreceptorskih celic so, za razliko, izrazito tonični in kažejo zelo malo 
adaptacije. Razliko v kodiranju dražljaja med fotoreceptorsko celico in LMC nevronom 
ponazarja Slika 18, ki prikazuje znotrajcelično meritev odziva na dražljaj, imenovan »beli 
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šum.« To je dražljaj, ki se pogosto uporablja pri vrednotenju zmožnosti sistema za prenos 
informacije. Njegov časovni potek odlikuje enakomerna zastopanost frekvenčnih 
komponent v omejenem frekvenčnem območju, v našem primeru med 2 in 500 Hz. Ob 
pojavu svetlobe se fotoreceptorska celica odzove z burno prehodno depolarizacijo, ki 
lahko meri tudi več kot 60 mV, LMC pa se hiperpolarizira. Odgovora obeh tipov celic se 
pri podaljšani osvetlitvi ustalita, le da je amplituda odgovora fotoreceptorske celice (~ 15 
mV) nekajkrat večja od tiste pri LMC nevronih (~ 3 mV). Nasprotno pa so velikosti 
odgovorov na enako spremembo kontrasta pri LMC nevronih (~ 9 mV) nekajkrat večje 
od tistih pri fotoreceptorskih celicah (~ 3 mV). LMC nevroni delujejo kot visokopasovni 
filter, saj izbirno ojačajo le hitre spremembe v signalih. Obenem pa LMC nevron na 
specifičen način kodira informacijo o osvetlitvi in zatemnitvi, saj se na osvetlitev odzove 
s tranzientno hiperpolarizacijo, na zatemnitev pa s tranzientno depolarizacijo. Takšen 
način integracije vidne informacije je optimiziran za akromatsko zaznavo lokalnih 
kontrastov, robov, saj so za ta proces spremembe v svetilnosti pomembnejše od splošne 
stopnje svetlosti objekta. 
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Slika 18: Primerjava odgovorov fotoreceptorja (A in B) in LMC nevrona (C in D) obada (T. bromius) na 
beli šum (E in F) (2–500 Hz). Prikazani sta dve časovni osi, počasnejša in daljša (A, C in E) ter hitrejša in 
krajša (B, D in F), z namenom natančnejšega prikaza začetka odgovorov in dražljaja. 
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Figure 18: Comparison of photoreceptor (A and B) and LMC neuron (C and D) responses to a white-noise 
(E and F) (2–500 Hz) stimulus in horsefly (T. bromius). There are two time axes, a slower and longer one 
(A, C and E) and a faster and shorter one (B, D and F), with the purpose of showing the beginin gof 
responses and stimulus more precisely. 
 
Prispevek šestih fotoreceptorskih celic, ki so v primeru nevralne superpozicije v sosednjih 
omatidijih, poveča zbirno površino, iz ene na šest kornealnih leč. Pričakovali bi, da je 
razmerje signala proti šumu na LMC s tem izboljšano na račun povprečevanja. Toda 
signal v LMC nevronu je kljub temu precej šumen, saj sinaptični prenos iz 
fotoreceptorskih celic prispeva precej šuma. V kompleksni mreži fotoreceptorskih 
aksonov in laminarnih nevronov je za posamezen omatidij udeleženih približno 1320 
sinaps (220 za vsako fotoreceptorsko celico R1–6), ki v povprečju proizvedejo sproščanje 
eksocitotskih veziklov s frekvenco 250.000 s-1 (Sterling in Laughlin, 2015). 
Posebnost najdemo v mrežnici pri mušjih samcih, kjer je selekcijski pritisk za zaznavo 
majhnih premikajočih se tarč vodil v specializacijo v akutni coni. Tu nevralna 
superpozicija odstopa od ustaljenega vzorca povezav šestih fotoreceptorskih celic na 
posamezen LMC nevron. Celice R7 v akutni coni izražajo Rh1namesto Rh3 ali Rh4, tako 
kot R1–6, ter namesto v medulo projicirajo svoje aksone v lamino (Franceschini in sod., 
1981). Tako na posamezen LMC nevron tvori povezave preko sinaps sedem namesto šest 
fotoreceptorskih celic, kar izboljša razmerje med signalom in šumom za približno 8 % 
(Pichaud in sod., 1999). To dokazuje, da je povprečevanje učinkovit način za izboljšanje 
zaznave majhnih signalov, četudi izboljšanje zaradi sinaptičnega šuma ni tako zelo 
očitno. 
Signali iz posameznih fotoreceptorjev posredujejo le podatek o spremembi v jakosti 
svetlobe v omejenem delu vidnega polja. Prelet objekta mimo posameznega 
fotoreceptorja proizvede enak odgovor, ne glede na smer premika. Zato posamezen 
fotoreceptor ne zadošča za zaznavo gibanja. Zaznava smeri in hitrosti objekta poteka z 
analizo časovnega sovpadanja (korelacije) odgovorov iz sosednjih omatidijev. Živčno 
mrežo, ki analizira signale iz sosednjih omatidijev, zato imenujemo korelator ali 
elementarni detektor gibanja. Prevladujoči kibernetični model mreže pri žuželkah temelji 
na zrcalni primerjavi signalov iz sosednjih omatidijev. Signala sta najprej nizko in 
visokopasovno filtrirana in konvergirata na internevron, ki izračunava njun zmnožek. 
Signal, ki prihaja po krajši poti, je zakasnjen, signal, ki prihaja po daljši poti, pa ni 
zakasnjen. Če prihod zakasnjenega signala sovpade s prihodom nezakasnjenega signala, 
je njun zmnožek različen od 0. To povzroči nastanek vzburjenja v internevronu, ki 
zaznava gibanje. Takšnemu detektorju pravimo Hassenstein-Reichardtov korelator 
(Hassenstein in Reichardt, 1956). Kaže, da je resnično vezje izvedeno nekoliko drugače 
in bolj zapleteno (Gruntman in sod., 2018). 
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2.11.2 Medula posreduje barvni in polarizacijski vid 
 
Izmed vseh štirih optičnih nevropil vsebuje medula največje število nevronov: pri D. 
melanogaster kar dve tretjini od skupno 60.000 nevronov, ki tvorijo optične nevropile 
(Morante in Desplan, 2008). Medula je zgrajena plastovito iz desetih plasti. Aksoni 
fotoreceptorjev R7 in R8 tvorijo sinapse v medularnih plasteh M1-6. Medula je tako prvo 
preklopno središče za barvni vid, medtem ko je za informacijo iz R1–6 že drugo, saj je 
prvi preklop v lamini. Združevanje informacij o barvi ter gibanju se najverjetneje zgodi 
ravno v meduli (Morante in Desplan, 2008). Medularni nevroni, ki primerjajo signale iz 
R7 in R8 znotraj projekcij posameznih omatidijev, so Tm3-6. Sinapse tvorijo v plasteh M3 
in M6, kjer najdemo tudi terminale fotoreceptorjev R7 in R8. Prav tako Tm3-6 tvorijo 
sinaptične povezave v plasteh M7-10, kar je sicer značilno za večino medularnih 
nevronov (Morante in Desplan, 2008). Medularni nevroni Tm2 tvorijo povezave v plasteh 
M2-4, kjer sinapse tvorijo fotoreceptorske celice R8, plast M6, kjer sinapse tvorijo 
fotoreceptorske celice R7 pa prečkajo brez tvorjenja sinaps. Tm2 celice izražajo gen ort, 
ki kodira histaminski receptor (Morante in Desplan, 2008), kar kaže, da utegnejo 
sprejemati signale neposredno iz fotoreceptorskih celic. Tm2 nevroni prav tako tvorijo 
veliko povezav v plasteh M1-5 (Fischbach in Dittrich, 1989), ki so mesto tvorjenja sinaps 
laminarnih nevronov, kar kaže na možnost nadaljnje integracije informacije o gibanju in 
barvi v meduli. 
Kompleksnost medule je izjemna, saj vsebuje tudi nevrone, ki imajo izdatne razvejitve v 
obeh ali le eni izmed plasti, kjer imajo svoje končiče R7 in R8. Te razvejitve segajo tudi 
do več vrst oddaljenih medularnih stebričkov, ter tako potencialno integrirajo informacijo 
iz več omatidijev hkrati (tako p- kot y-omatidijev) (Fischbach in Dittrich, 1989; Morante 
in Desplan, 2008). Tako sta definirani vertikalna ter horizontalna integracija, kjer je 
vertikalna znotraj posameznega omatidija, horizontalna pa med omatidiji. 
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2.12 AKROMATSKI, BARVNI IN POLARIZACIJSKI VID 
 
Zelo dolgo je veljalo prepričanje, da pri žuželkah akromatsko zaznavo opravljajo le 
periferni fotoreceptorji R1–6, medtem ko barvni vid temelji samo na delovanju centralnih 
fotoreceptorjev (Hardie, 1985; Yamaguchi in sod., 2008). Novejše raziskave ugotavljajo, 
da je meja med vidnimi potmi mnogo manj ostra, saj pri akromatski zaznavi poleg 
perifernih sodelujejo tudi centralni fotoreceptorji (Wardill in sod., 2012) ter obratno, pri 
barvni zaznavi imajo svojo vlogo tudi periferni fotoreceptorji (Schnaitmann in sod., 
2013). 
 
2.12.1 Akromatski vid 
 
Akromatski vidni sistem, kot že ime pove, ni namenjen analizi spektralne sestave 
svetlobe. Njegova osnovna naloga je zaznava gibanja. Pri tem so v največji meri udeleženi 
periferni fotoreceptorji (Wardill in sod., 2012). Spektralne občutljivosti perifernih 
fotoreceptorjev so pogosto široke, s čimer se poveča količina absorbirane svetlobe. Za 
zaznavo gibanja je uporabna svetloba vsega vidnega spektra. Mušji fotoreceptorji R1–6 
izražajo rodopsin Rh1, z antenskim pigmentom (Haride, 1985; Wernet, Perry, in Desplan 
2015). Tako imajo visoko občutljivost v UV, modrem in zelenem delu spektra. R1–6 
projicirajo v lamino. Preko električnih povezav z R6 pa pri zaznavi gibanja sodelujejo 
tudi R8. Pot iz R1–6 je zadostna za zaznavo gibanja, dodaten vhod iz R8 pa zaznavo 
izboljša (Wardill in sod., 2012). 
Aksoni fotoreceptorjev R1–6 imajo večji premer kot aksoni centralnih fotoreceptorjev, 
kar poveča hitrost prevajanja signalov. Prav tako so rabdomere perifernih fotoreceptorjev 
večje, tako v premeru kot v absolutnem številu mikrovilov, s čimer se poveča dinamično 
območje in občutljivost posamezne celice. Polarizacijske občutljivosti R1–6 so nizke, saj 
so njihove rabdomere zasukane po dolžini celice (Wehner in Bernard, 1993). 
Konvergenca njihovih signalov na ravni prvega sinaptičnega preklopa dodatno zmanjšuje 
efektivno polarizacijsko občutljivost v tem segmentu vidne poti, saj se poglavitne smeri 
mikrovilov šestih fotoreceptorjev nevroomatidija razlikujejo med seboj (McCann in 
Arnett, 1972). Takšna prilagoditev poveča izplen fotonov ter zmanjša možnost nastanka 
lažnih kontrastov na račun polariziranih motivov. 
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2.12.2 Barvni vid 
 
Barvni vid je sposobnost razločevanja med različnimi valovnimi dolžinami svetlobe, 
neodvisno od jakosti svetlobe. Omogoča ga zaznava z vsaj dvema različnima pigmentoma 
v vsaj dveh različnih fotoreceptorjih, ki si delita skupno vidno polje. Signale iz parov 
fotoreceptorjev zatem živčne celice v vidni poti primerjajo med seboj (Warrant in 
Nilsson, 2006). Pravi barvni vid omogoča zaznavo barve opazovanega neodvisno od 
jakosti ter spektralne sestave svetlobe, ki objekt osvetljuje (Briscoe in Chittka, 2001). 
Antagonistične povezave med receptorjema v paru lahko preko vzajemne inhibicije 
izostrijo spektralno občutljivost posameznega fotoreceptorja (Schnaitmann in sod., 
2018). Število celic z različnimi spektralnimi občutljivostmi znotraj posamezne mrežnice 
ne sovpada nujno s sposobnostjo zaznave razlik v spektralni domeni. Barvno slepe živali 
imajo lahko na primer izražen le en, navadno spektralno širok pigment ali pa več 
spektralno ozkih, ki jim služijo kot skupni vidni kanal, s čimer se spektralna občutljivost 
celotnega sistema razširi (Warrant in Nilsson, 2006). Takšen, monokromatski sistem, je 
sposoben zaznati le spremembe v svetlobni jakosti, ne zmore pa analizirati spektralnih 
lastnosti. Dikromatski vidni sistemi so zasnovani na paru naborov fotoreceptorjev z 
različnima spektralnima občutljivostma. Predstavljajo osnovo za barvno gledanje, saj je 
iz razmerja velikosti odgovorov obeh kanalov možno določiti spektralno sestavo vpadne 
svetlobe. Dikromatski vidni sistemi ne omogočajo popolne analize spektra, saj svetloba 
v spektralnem segmentu med dvema maksimuma spektralne občutljivosti izzove enak 
vzorec vzburjenja receptorjev, kot širokopasovna (»bela«) svetloba. Šele trikromatski 
sistemi, ki temeljijo na naboru treh razredov fotoreceptorjev z različnimi spektralnimi 
občutljivostmi, lahko podpirajo nedvoumno analizo spektra. 
Prisotnost zadostnega števila fotoreceptorskih razredov, ki imajo različne spektralne 
občutljivosti še ne pomeni, da so vsi ti razredi uporabljani pri barvnem vidu, saj je od 
nevralne povezave med njimi odvisno, kateri signali bodo med seboj primerjani (Pichaud 
in sod., 1999). Nekateri razredi so lahko namenjeni izključno določeni nalogi, ki je 
navadno pomembna pri prehranjevanju ali razmnoževanju. Vedenjski poskusi ter sledenje 
projekcij aksonov in razporeditev sinaps lahko predvidijo sodelovanje specifičnega 
fotoreceptorskega razreda pri barvnem vidu. Odvisno od kompleksnosti integracije 
informacij v vidnem sistemu, ločimo od valovne dolžine specifično vedenje ter pravi 
barvni vid. Prvo je navadno izredno robustno pri zaznavi za žival pomembnih informacij, 
slabo odzivno na učenje in zato neprilagodljivo (Pichaud in sod., 1999). 
Najpogostejši nabor spektralnih občutljivosti pri trikromatskih vidnih sistemih žuželk je 
kombinacija ultravijoličnega ('UV', maksimum občutljivosti, λmax ~ 350 nm), modrega 
(λmax ~ 450–480nm) ter zelenega (λmax ~ 500–550 nm) fotoreceptorskega razreda 
(Warrant in Nilsson, 2006). Trikromatska žuželčja shema je učinkovita pri zaznavi barv 
valovnih dolžin med 300 in 600 nm. Teoretični izračuni kažejo, da povečanje števila 
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fotoreceptorskih razredov nad 3 le malenkostno poviša sposobnost ločevanja barv, 
medtem ko prehod v dikromatski sistem močno okrni učinkovitost barvne zaznave 
(Vorobyev in Osorio, 1998). Kljub temu med žuželkami najdemo mrežnice z do 16 
spektralnimi razredi (Chen in sod., 2016) in tetrakromatski vid (Koshitaka in sod., 2008). 
Pasovna spektralna širina občutljivosti posameznih fotoreceptorskih razredov za barvni 
vid je tipično ~100 nm (Osorio in Vorobyev, 2008). 
Barvni vid pri muhah temelji na naboru ozkopasovnih receptorjev R7 in R8 (Wernet in 
sod., 2015; Hardie, 1985). Vsak omatidij v glavni mrežnici (zunaj dorzalnega obroča) 
vsebuje spektralno heterogeno kombinacijo R7 in R8, ki si delita skupno vidno polje. 
Omatidiji s kombinacijo UV proti modri (v omatidijih tipa p) oziroma UV proti zeleni (v 
omatidijih tipa y) so naključno razpršeni po mrežnici Drosophile sp. in Lucillie sp. in 
omogočajo razločevanje barv znotraj kratkovalovnega (p) in dolgovalovnega (y) dela 
spektra (Morante in Desplan, 2008). Vedenjski poskusi kažejo, da zaznava barv pri 
muhah poteka s primerjavo signalov med R7 in R8 znotraj p- in y-omatidijev 
(Schnaitmann in sod., 2013). Vzajemna inhibicija med R7 in R8 poteka že na 
fotoreceptorskih terminalih s presinaptičnim vplivom histamina preko HisCl1 
histaminskega receptorja (Slika 19) (Schnaitmann in sod., 2018) in izostri barvni vid. 
Kratkovalovna svetloba, ki vzbudi R7p in R7y, preko sinaptičnih povezav inhibira R8p 
in R8y, katerih spektralna občutljivost je s tem omejena samo na dolgovalovni del spektra. 
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Slika 19: Vzajemna inhibicija centralnih fotoreceptorjev znotraj »pale« in »yellow« omatidijev. Inhibicija 
zoži efektivno spektralno občutljivost oponentnih receptorjev in s tem izostri zaznavo barv. (Prirejeno po 
Schnaitmann, 2018) 
Figure 19: Reciprocal inhibition of central photoreceptors within the "pale" and "yellow" ommatidia. 
Inhibition narrows the effective spectral sensitivity of the opponent photoreceptors, thereby sharpening the 
perception of colours. (Adapted from Schnaitmann, 2018) 
 
Raziskave na mušicah brez delujoče fototransdukcije (mutante norpA, »no receptor 
potential A«, brez encima fosfolipaza C, PLCβ), pri katerih so selektivno obnovili 
funkcionalnost pri različnih kombinacijah fotoreceptorskih razredov ter laminarnih 
nevronov, so pokazale, da je za ločevanje barv nujna obnovitev razreda fotoreceptorjev 
R1–6. Poleg tega pa je za barvni vid nujno delovanje R7y in R8y, ne pa delovanje R7p in 
R8p (Schnaitmann in sod., 2013). Barvno oponentno procesiranje najverjetneje poteka na 
Tm5 in Tm9 nevronih v meduli, saj prejemajo signale iz parov fotoreceptorjev R7 in R8 
(Gao in sod., 2008). 
 
 
Ilić M. Spektralne značilnosti akromatskega in polarizacijskega vida pri višjih dvokrilcih (Diptera: Brachycera) 
   Dokt. disertacija. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2018 
43 
 
2.12.3 Polarizacijski vid 
 
Polarizacijski vid temelji na podobnih mehanizmih primerjave odgovorov različnih 
fotoreceptorjev kot barvni vid (Behnia in Desplan, 2015), le da tu kot detektorji nastopajo 
polarizacijsko občutljivi fotoreceptorji z različnimi koti maksimalne občutljivosti na 
linearno polarizirano svetlobo. Za učinkovito zaznavo polarizacije dražljaja je 
pomembno, da imata fotoreceptorski celici v oponentnem paru izražen enak rodopsin (da 
sta celici homokromatski), si delita vidno polje, imata visoko polarizacijsko občutljivost 
ter pravokotni smeri maksimalne občutljivosti na linearno polarizirano svetlobo (Hardie, 
2012a; Heras in Laughlin, 2017; Labhart in Meyer, 1999). Poleg tega so polarizacijsko 
občutljivi fotoreceptorji navadno kratki in imajo široke rabdomere. V dolgi rabdomeri 
namreč pride zaradi učinka samosenčenja do znižanja polarizacijske občutljivosti. Zato 
torej kratka rabdomera pripomore k maksimalni polarizacijski občutljivosti, s 
povečanjem površine prečnega preseka rabdomere pa se poviša njen svetlobni izplen 
(Labhart in Meyer, 1999). 
Glede na število fotoreceptorjev, ki so udeleženi pri polarizacijskem vidu ločimo med 
mono- di- in tripolatnimi sistemi (Labhart, 2016). Monopolatni vidni sistemi temeljijo na 
primerjavi odgovorov med polarizacijsko občutljivim fotoreceptorjem ter drugimi 
celicami znotraj omatidija, ki so polarizacijsko neobčutljive (Belušič in sod., 2017). 
Takšna postavitev je primerna le za ugotavljanje stopnje polarizacije signala, ki je 
poravnan s smerjo polarizacijsko občutljivega receptorja (Slika 20, A). Monopolatni 
sistemi so prilagojeni za zaznavo stabilnih signalov v okolju, kot so polarizacijski vzorec 
neba ali polariziran zrcalni odboj iz površine vodnih teles. Za prepoznavo takšnih 
signalov so najbrž potrebna posebna vedenja, kot so letenje v krogu in nagibanje med 
letom. Pri tem se signal spreminja odvisno od stopnje polarizacije; pri nagibanju med 
letom jakost odgovora v polarizacijsko občutljivem fotoreceptorju niha glede na kot med 
fotoreceptorjem in polariziranim odbojem. Takšnega nihanja pri odboju, ki ni polariziran, 
ne bi bilo. Monopolatni sistem načeloma ne omogoča od intenzitete neodvisne analize 
polarizacije svetlobe. Pri dipolatnem polarizacijskem sistemu poteka primerjava signalov 
iz dveh polarizacijsko občutljivih fotoreceptorjev, katerih orientaciji maksimalne 
polarizacijske občutljivosti sta navadno pravokotni med seboj. Takšni sistemi so uspešni 
pri oceni stopnje polariziranosti dražljaja pri vseh kotih. Vendar pa dipolatni par ne zmore 
ločevati med nepolarizirano svetlobo in svetlobo, polarizirano pod kotoma +45 ° in -45 ° 
glede na smeri maksimalne polarizacijske občutljivosti fotoreceptorjev (Slika 20, B). 
Primerjava signalov med več fotoreceptorskimi celicami znotraj istega omatidija (Slika 
20, C) lahko izboljša analizo polarizacije svetlobe. Polno analizo polarizacije omogočajo, 
tako kot pri barvnem vidu, trije fotoreceptorji s skupnim vidnim poljem in s smermi 
maksimalne polarizacijske občutljivosti 0 °, 120 ° in 240 °. Tedaj je polarizacijski vid 
neodvisen od stopnje polarizacije in jakosti svetlobe (Horváth, 2014: 111). Tak sistem 
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premorejo bogomolčarji (stomatopodni raki) (Thoen in sod., 2014); fotoreceptorje s 
podobno razporeditvijo pa najdemo v ocelih nekaterih čebel (Taylor in sod., 2016). 
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Slika 20: Mono-, di- in tripolatni sistemi. Pri mono- in dipolatnih vidnih sistemih obstajajo kombinacije 
jakosti in smeri polarizacije svetlobe, ki izzovejo enako kombinacijo odgovorov posameznih 
fotoreceptorjev (npr. -45 ° in +45 ° pri A; +30 ° in -30 ° pri B). S tripolatnim vidnim sistemom, s primerno 
razporejenimi smermi maksimalnih polarizacijskih občutljivosti posameznih fotoreceptorjev, so vse 
kombinacije odgovorov fotoreceptorjev kotno specifične. 
Figure 20: Mono-, di- and threepolat systems. For mono- and dipolate visual systems, there are 
combinations of intensities and the direction of polarization of light, which elicit the same combination of 
responses of individual photoreceptors (e.g. -45 ° and +45 ° in A; +30 ° and -30 ° in B). With a three-polatic 
visual system, with appropriately distributed directions of maximum polarization sensitivity of individual 
photoreceptors, all combinations of photoreceptor responses are angle-specific. 
 
Mnoge skupine žuželk imajo razvite specializirane regije oči za zaznavo polariziranih 
dražljajev. Najznačilnejša regija je na dorzalnem delu mrežnice. Tu so fotoreceptorji 
enega ali več nizov omatidijev specializirani za zaznavo polarizacijskega vzorca neba, 
zaradi lokacije in oblike pa se regija imenuje dorzalni obroč (ang. »dorsal rim area«, 
DRA) (Slika 21) (Labhart in Meyer, 1999). Pri D. melanogaster so v DRA za zaznavo 
smeri polarizacije razvite posebne centralne fotoreceptorske celice R7marg in R8marg 
(Hardie, 1984). Za razliko od preostale mrežnice, kjer so kombinacije R7/R8 
heterokromatske, so tu njihove spektralne občutljivosti homokromatske saj obe celici 
izražata na UV občutljiv rodopsin Rh3 (Yamaguchi in sod., 2008). Monokromatska 
zaznava v UV je optimalna za zaznavo polarizacijskega kontrasta na nebu (Hardie, 
2012a), z minimalnim intenzitetnim kontrastom oblakov (Belusic in sod., 2013). Smeri 
maksimalnih polarizacijskih občutljivosti R7marg in R8marg znotraj posameznega omatidija 
so orientirane pravokotno (Nilsson in sod., 1987). Smer maksimalne polarizacije R7marg 
(ter posledično tudi R8marg) se vzdolž DRA, od frontalnega dela očesa, preko dorzalnega 
do posteriornega, pahljačasto spreminja (Weir in sod., 2016). Poskusi z opazovanjem 
kalcijevih tokov v terminalih R7marg in R8marg celic s kalcijevimi indikatorji dokazujejo 
poleg pahljačaste urejenosti še lateralno inhibicijo med R7marg in R8marg znotraj 
posameznega omatidija (Philipsborn in Labhart, 1990; Weir in sod., 2016). Dorzalni 
obroč torej sestavljajo optimalni oponentni pari, z enakimi spektralnimi občutljivostmi z 
vzajemno inhibicijo, ki izostri polarizacijsko oponentni signal. Pahljačasta razporejenost 
kaže na prilagoditev zaznave smeri polarizacijskega vzorca na ravni zgradbe očesa (Weir 
in sod., 2016). Polarizacijski vzorec na nebu predstavlja velik in stabilen motiv v prostoru, 
ki je efektivno neskončno oddaljen od živali in je zato odlična prostorska referenca med 
lokomocijo. Vinska mušica lahko uporablja polarizacijski vzorec neba za vzdrževanje 
ravne smeri leta tudi na razdaljah do 10 km (Weir in Dickinson, 2012). 
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Slika 21: Zgradba omatidijev v dorzalnem obroču (DRA) pri različnih skupinah žuželk. Rabdomere 
fotoreceptorskih celic v DRA regiji, ki so specializirane za zaznavo polarizacijskega vzorca neba, so v 
primerjavi s celicami izven DRA, pri vseh skupinah večje, poravnane ter orientirane v pravokotnem paru. 
Barve predstavljajo znane spektralne občutljivosti posameznih fotoreceptorskih celic. (Prirejeno po Labhart 
in Meyer, 1999) 
Figure 21: The structure of ommatidia in the dorsal rim area (DRA) in different insect groups. Rhabdoms 
of photoreceptor cells in the DRA region, that are specialized for detection of polarization pattern of the 
sky, are larger, straightly aligned, and orientated in a rectangular pair in comparison with cells outside the 
DRA. Colours represent known spectral sensitivities of individual photoreceptor cells. (Adapted from 
Labhart and Meyer, 1999) 
 
Pri muhah so odkrili polarizacijsko občutljivost tudi v ventralnem delu očesa (Wolf in 
sod., 1980; Wunderer in Smola, 1986; Smith in Butler, 1991), kar je bilo nepričakovano, 
saj so mikrovili R1–8 fotoreceptorjev tu zasukani, zaradi česar je njihova polarizacijska 
občutljivost zmanjšana (Wernet in sod., 2012). Natančnejše analize so pokazale 
prisotnost omatidijev s poravnanimi rabdomerami R7 in R8, ter s fotoreceptorji R4-6, ki 
so nekoliko manj zasukani (Wernet in sod., 2012). Poskusi z genetsko utišanimi 
kombinacijami fotoreceptorjev so pokazali, da za polarizacijski vid zadoščajo 
funkcionalni oponentni pari R4–6 z R7p za zaznavo ventralne UV polarizirane svetlobe 
ter R4–6 z R8p za zaznavo ventralne zelene polarizirane svetlobe. Polarizacijske 
občutljivosti, ocenjene na podlagi orientacije mikrovilov, so PS ~ 2–3 (R1–6) oz. PS1 ~ 
5–8 (R7–8) (Wernet in sod., 2012). 
Razmerje dolžin posameznih radbomer celic R7 in R8 v oponentnem paru za detekcijo 
polarizirane svetlobe je v največji meri pogojeno s količino svetlobe, ki je na voljo. Do 
teh zanimivih ugotovitev sta s pomočjo modela prišla Heras in Laughlin (Heras in 
Laughlin, 2017). Pri nizkih stopnjah osvetlitve je naključno prispevanje fotonov omejujoč 
dejavnik ter optimalno razmerje dolžin rabdomer R7 proti R8, 1:1. V primeru, ko je 
svetlobe dovolj pa je omejujoč dejavnik notranji šum fotoreceptorskih celic, optimalno 
razmerje dolžin rabdomer R7 proti R8 pa se približuje 2:1. 
Pri nekaterih vrstah muh imajo R1–6, R7y in R8y izražene antenske pigmente, ki zaradi 
svoje naključne orientacije izničijo polarizacijsko občutljivost v UV delu spektra. 
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Posledično so za polarizacijsko občutljivost potrebni tako R1–6 kot R7p in R8p (Wernet 
in sod., 2012). Fotoreceptorske celice R1–6 proizvedejo stabilen signal, saj zaradi 
različnih smeri mikrovilov ter skupnega tvorjenja sinaps na LMC nevron niso zmožne 
nuditi visoke polarizacijske občutljivosti. Primerjava signala iz R7p proti skupnemu 
signalu iz R1–6 nudi podlago za monopolatni ventralni polarizacijski vid. Zaradi različnih 
svetlobnih občutljivosti R7p in R1–6 tak sistem ne more v vseh razmerah razločiti stopnje 
polarizacije in intenzitete kratkovalovnega dražljaja. Zato je takšen sistemi morda 
primeren samo za zaznavo stabilnih signalov v predvidljivem vedenjskem kontekstu (npr. 
ob iskanju vode), ki imajo stereotipen videz (polariziranost površine vodnih teles je vedno 
horizontalna). 
Številne krvosese vrste dvokrilcev privlačijo polarizirani odboji svetlobe s svetlečih 
površin, kot so vodna telesa, živalska dlaka (Horváth, 2014) ter naravni in umetni objekti. 
Pri obadih (Tabanidae) govorimo o pozitivni polarotaksi (Horváth in sod., 2008). Tako 
samci kot samice uporabljajo polarizacijski vid za iskanje plena ter vodnih teles. Samice 
imajo parazitski življenjski slog, pri katerem iščejo sesalski plen za več krvnih obrokov 
(Horváth in sod., 2008), ki pripomorejo pri razvoju jajčec. Samice se zadržujejo ob vodnih 
telesih, kjer čakajo na plen in iščejo rastline za odlaganje jajčec. Samci ne kažejo 
polarotakse proti gostiteljskim vrstam, saj ne pijejo krvi. Zato pa polarotaktično letajo ob 
vodnih telesih, kjer se zadržujejo samice (Horváth in sod., 2017). Tam prežijo tudi na 
izleganje samic, saj so take samice seveda še neoplojene. Takšna strategija parjenja je 
izjemno pomembna za uspeh samcev, saj je približno 90 % samic, ki iščejo krvni obrok, 
že oplojenih (Yuval, 2006). Za obade je posebej pomembna horizontalno polarizirana 
svetloba, ki jo zaznavajo s polarizacijsko občutljivim ventralnim delom oči (Wernet in 
sod., 2012; Horváth in sod., 2008). Pražne vrednosti stopnje polarizacije vidnega motiva, 
ki izzovejo polarotakso, so pri obadih vrstno odvisne od značilnosti vode, v katero samice 
odlagajo jajčeca. Tako imajo T. maculicornis višje pražne vrednosti (45–92 %) kot T. 
bromius in T. tergestinus (21–55 %) saj odlagajo jajčeca v temnejša vodna telesa (Kriska 
in sod., 2009). Polarizacijski kanal za iskanje vode je pri samcih in samicah obadov enak 
in temelji na zaznavi horizontalno polarizirane svetlobe, ki se odbije od ravnih bleščečih 
nekovinskih površin, torej površine vodnih teles. Polarotaksa proti gostiteljem je pri 
samicah obadov odvisna od mnogih parametrov, kot sta velikost gostitelja ter homogenost 
polarizacijskega signala na površini živali, vendar pa ni odvisna od smeri polarizacije. 
Ugotovljeno je bilo, da so za obade bolj privlačne živali, katerih kožuhi so manj pisani, 
saj imajo takšne živali stabilnejši polarizacijski vzorec (Blaho in sod., 2012). V isti 
raziskavi so pokazali, da je za obade pomembnejša homogenost v polarizacijskem kanalu 
kot v barvnem, saj je bila polarotaksa k spektralno homogeni sivi tarči z nehomogenim 
polarizacijskim vzorcem manjša kot v primeru črno bele tarče z enakomernim 
polarizacijskim vzorcem. Pri obeh scenarijih zaznave polarizacijskega vzorca, vode in 
gostiteljev, je polarotaksa odvisna od stopnje polarizacije dražljaja (Egri in sod., 2012). 
Glavna razlika med opisanima scenarijema je v kotu polarizacije svetlobe, saj pri vodnih 
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telesih prevladuje vodoravni kot, pri gostiteljskih vrstah pa so možni vsi koti polarizacije 
(Horváth in sod., 2017). 
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3 HIPOTEZE IN CILJI 
 
Mrežnica dvokrilcev je sorazmerno dobro raziskana, vendar naše znanje temelji 
predvsem na študijah modelnega organizma, vinske mušice. Vinska mušica pa ima 
majhne oči, slabše izražena od vida odvisna vedenja in ni optimalen model za študij 
barvnega in polarizacijskega vida. Zato smo uporabili primerjalno fiziološki pristop in 
preučevali tudi mrežnico drugih dvokrilcev. Osredotočili smo se na obade (Tabanidae) in 
bojevniške muhe (Stratiomyidae), ki spadajo k nižjim kratkorožkam (Brachycera), ter na 
rdečeglavo brenčačko  in zlatico (Calliphoridae), ki spadata k višjim kratkorožkam. 
 
Nižje in višje kratkorožke imajo v mrežnici različne zaščitne pigmente in zato temnorjavo 
oziroma rdeče obarvane oči. Temnorjave oči so pogosto obarvane tudi s strukturnimi 
barvami korneje. Predvidevali smo, da razlike  v obarvanosti odražajo fino uglasitev 
spektralne sestave receptorskih razredov. Zanimalo nas je, kakšna je povezava med 
strukturno in pigmentno obarvanostjo oči s spektralno sestavo fotoreceptorskih razredov 
in morebitno regionalizacijo mrežnice. 
 
Mrežnico dvokrilcev sestavlja naključni mozaik omatidijev z različnimi spektralnimi 
razredi fotoreceptorjev. Želeli smo ugotoviti, kateri razredi so optimizirani za 
polarizacijski oziroma barvni vid in kakšen je funkcionalni pomen mozaika. To vprašanje 
smo preučevali na obadih, ki so znani po polarotaktičnemu vedenju. Nameravali smo 
ugotoviti, kakšne so spektralne in polarizacijske občutljivosti njihovih celic R7 in R8. 
Predpostavili smo, da so te celice prilagojene za optimalno zaznavo kontrasta med 
polariziranimi motivi in preostankom vidnega okolja. 
 
Anatomske, fiziološke in polarimetrične ugotovitve smo želeli preveriti tudi z 
vedenjskimi poskusi. Z manipulacijo spektralne sestave polarizirane svetlobe, odbite z 
vab za obade, smo preizkusili vlogo posameznih fotoreceptorskih razredov pri 
polarotaktičnem vedenju.  
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4 MATERIAL IN METODE 
 
4.1 POSKUSNE ŽIVALI 
 
Pri poskusih smo uporabili pet vrst višjih dvokrilcev. Predstavniki prvotnejših družin 
višjih dvokrilcev so bili obadi (Tabanus bromius) in bojevniške muhe (Hermetia 
illucens), pravih višjih dvokrilcev pa rdečeglava brenčačka (Calliphora vicina), zlatica 
(Lucilia sericata) in vinska mušica (Drosophila melanogaster). 
Obade (Tabanus bromius) smo nalovili v poletnih mesecih 2015–2018 na Rakitni 
(Geografske koordinate lokacije: 45,943413 ° severno ter 14,449171 ° vzhodno). Živali 
smo privabljali na črno polivinilno plahto, veliko približno 6 m2 ter na temne žoge s 
svetlečo površino (premer 40 cm). Obade smo ujeli z lovilnimi mrežami ter jih spravili 
posamično v plastične posodice z zračnimi pokrovi v hladilno skrinjo s hladilnimi vložki 
ter vlažno krpo, ki so zagotavljali temperature okoli 20 °C ter primerno vlažnost zraka. 
Živali smo po prihodu s terena določili z določevalnim ključem (Krčmar in sod., 2012) 
prenesli v hladilnik, kjer so počakale do uporabe v poskusu. Tako shranjene živali so bile 
uporabne do 7 dni od odvzema iz okolja. 
Druge vrste muh smo prejeli iz laboratorijskih oziroma industrijskih kultur: rdečeglave 
brenčačke smo prejeli iz laboratorija prof. Krappa (Imperial College, London, Velika 
Britanija), ličinke bojevniških muh od ponudnika žive hrane za hišne ljubljenčke 
(Hermetia Alstätte GmbH, Ahaus, Nemčija), vinske mušice seva Canton S smo prejeli iz 
laboratorija prof. Werneta (Freie Universitaet, Berlin, Nemčija), zlatice pa od rejca 
Klemna Zupančiča (Bohinjska Bela, Slovenija). 
 
4.2 METODE 
 
4.2.1 Makroskopska fotografija 
 
Živali smo imobilizirali z ohlajanjem, tako, da smo jih postavili v hladilnik za 5 minut ter 
jih postavili v položaj za fotografiranje s pomočjo pincet ter mikromanipulatorja. 
Makroskopske posnetke obadov in bojevniških muh smo zajeli z USB mikroskopom 
Dino-Lite Edge AM4515ZT in s programom DinoCapture 2.0 (AnMoElectronics, Taipei, 
Tajvan). Fotografije z veliko globinsko ostrino smo sestavili z zlivanjem serije fotografij, 
zajetih pri različnih goriščnicah, s programom Adobe Photoshop CS5 (Adobe Systems 
Inc., San Jose, USA). 
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4.2.2 Mikroskopska analiza 
 
Oči obadov so bile s pomočjo škarij za preparacijo in britvic izolirane iz živali skupaj s 
kar se da malo glavine kapsule. Oči so bile v svetlo adaptiranem stanju, saj so bile živali 
pred in med izolacijo izpostavljene svetlobi. 
Za svetlobno mikroskopijo so bile celotne oči fiksirane 3 ure v 3,5 % glutaraldehidu in 
4 % paraformaldehidu v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru (pH = 7,2). Nadalje so bili 
preparati tretirani pri sobni temperaturi v 1 % OsO4 v 0,1 M Na-kakodilatnem pufru, 90 
minut. Sledilo je spiranje v destilirani vodi ter dehidracija s postopno alkoholno vrsto od 
50 do 100 % etanola z 10 % koraki. Sledilo je vklapljanje preparatov v smolo Spurr 
(Sigma EM0300, Sigma, ZDA). Poltanke rezine so bile prenesene na objektna stekelca, 
obarvane z barvilom Azur II (Sigma, ZDA) ter opazovane z AxioImage Z1 mikroskopom 
(Zeiss, Oberkochen, Nemčija). 
Vzorec frontalne mrežnice obada smo na inštitutu FELMI v Grazu analizirali z ESEM 
Quanta 600 FEG elektronskim vrstičnim mikroskopom z nameščenim 3Wiew 
ultramikrotomom (Gatan), ki je omogočil sprotno odstranjevanje že posnete površine 
preparata v notranjosti mikroskopa. Tako smo pridobili mikrografije visoke ločljivosti 
mrežnice vzdolž distalno-proksimalne osi. Glavna prednost te metode je izredna raven 
poravnave vseh mikrografij saj je bil preparat fiksiran na podlago, odstranjevana pa je 
bila le njegova površina (Denk in Horstmann, 2004). Na podlagi pridobljenih mikrografij 
smo izmerili kot smeri mikrovilov posameznih fotoreceptorjev ter tako dobili globinski 
profil sukanja posameznih rabdomer za centralne in periferne fotoreceptorske razrede. 
 
4.2.3 Fiziološke meritve 
 
Pri vseh petih vrstah smo izvedli znotrajcelične fiziološke meritve mrežnice očesa z ostro 
elektrodo in z bliskovnim draženjem. 
 
4.2.3.1 Sistem za merjenje 
 
Glavni svetlobni vir je predstavljala 150 W ksenonova obločnica (XBO) (Osram, 
Nemčija), v ohišju Newport (model 67005, Irvine CA, ZDA) s stabilizatorjem Newport 
(model 68945, Irvine CA, ZDA). Svetloba je bila projicirana v monokromator (model 
77250-M, Newport Oriel, Irvine CA, ZDA), nastavljen na pasovno širino 10 nm. Jakost 
 
Ilić M. Spektralne značilnosti akromatskega in polarizacijskega vida pri višjih dvokrilcih (Diptera: Brachycera) 
   Dokt. disertacija. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2018 
52 
 
monokromatske svetlobe je bila nastavljena z uporabo spektralno nevtralnih sivih filtrov 
na kvarčnem substratu (Melles Griot, Didam, Nizozemska). Časovni potek dražljajev smo 
nastavili z zaklopom (SH-05, Thorlabs, Nemčija). 
Svetloba je bila zbrana z zbirno lečo v optično vlakno, katerega izstopni konec je bil 
nameščen na goniometrični nosilec. Goniometer je bil motoriziran s koračnimi motorji, 
tako da je bil vsak premik svetlobnega vira znane velikosti. Ločljivost premikanja je bila 
ቀ ଵ଼଴଴ቁ stopinje tako po azimutu kot elevaciji. Velikost svetlobnega vira smo omejili z 
uporabo zaslonke s premerom 1 mm ali 0,2 mm na 1 ° oziroma 0,2 °. Svetloba je bila po 
potrebi linearno polarizirana s polarizacijsko folijo (OUV2500, Knight Optical, 
Harrietsham, Vel. Britanija), nameščeno kot zadnji element v svetlobni poti z 
motoriziranim rotatorjem (Qioptiq, Goettingen, Nemčija). 
Jakost svetlobnega vira je bila kalibrirana z uporabo linearne termopile (Newport, Irvine 
cA, ZDA) in radiometrično kalibriranim spektrofotometrom Flame (Ocean Optics, Largo 
FL, ZDA). Maksimalni svetlobni fluks pri 467 nm valovne dolžine je na ravni preparata 
dosegel 1,5×1015 fotonov×cm2×s-1. Monokromator in spektralno nevtralen sivi filter sta 
bila krmiljena z Arduino Due mikrokontrolerjem (Arduino, Italija) na način, da je bil 
fotonski fluks pri vseh valovnih dolžinah med 300 nm in 700 nm enak. 
Živali so bile predhodno imobilizirane z mešanico čebeljega voska in kolofonije in 
nameščene v nosilec ter ozemljene z referenčno Ag-AgCl elektrodo, vstavljeno v 
nasprotno oko. Majhen del površine očesa in spodaj ležečih dioptričnih aparatov smo 
odstranili ter v nastalo luknjo vnesli vazelin, ki je preprečil izsuševanje. Žuželko smo 
namestili z mrežnico v središču rotacije goniometra. 
Merilne elektrode so bile pripravljene iz kvarčnih ali borosilikatnih kapilar z zunanjim 
premerom 1,0 mm ter z notranjim premerom 0,5 mm. Elektrode smo izdelali na vlačilcih 
pipet P-97 ali P-2000 (Sutter instruments, Novato CA, ZDA). Iz zadnje strani so bile 
napolnjene z raztopino 3 M KCl. Upornosti elektrod smo preverili s sklenitvijo tokokroga 
preko kapljice fiziološke raztopine in s pošiljanjem definiranih jakosti tokovnih pulzov. 
Upornosti so znašale med 60 in 120 MΩ. V kapilaro je bila vstavljena Ag-AgCl elektroda, 
ki je bila z bakreno žico povezana s predojačevalno stopnjo ojačevalnika ELC-03 (NPI 
Electronic, Tamm, Nemčija). Signal smo z ojačevalnikom CyberAmp 320 (Axon 
Instruments, ZDA) dodatno ojačali in obdelali s 4-polnim nizkopasovnim filtrom pri 1200 
Hz. Signale smo nato digitalizirali z 12-bitnim analogno-digitalnim pretvornikom 1401+ 
(CED, Cambridge, Vel. Britanija) ter jih zapisali na trdi disk. Frekvenca vzorčenja je bila 
2500 s-1. 
Potek izvajanja protokolov smo nadzorovali s programom Signal 6 (Različica 5, CED, 
Cambridge, Velika Britanija), preko skript, ki smo jih sestavili sami. 
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Koračne motorje, ki so premikali uklonsko mrežico v monokromatorju, nevtralni sivi 
filter, goniometrično premično roko ter polarizacijski filter smo krmilili z mikrokrmilniki 
Due (Arduino, Italija) ter s programsko opremo lastne izdelave. 
Elektrode so bile vpete v piezoelektrično gnan mikromanipulator (Sensapex, Oulu, 
Finska) z možnostjo naglih, sunkovitih napredovanj elektrode v tkivu s koraki različnih 
velikosti, od 0,3 µm do 10 µm. Ti koraki so omogočili natančne premike po tkivu z 
zmanjšano možnostjo nastanka strižnih sil, ki bi nastale med tkivom in elektrodo pri 
počasnih drsnih premikih. Sunkoviti premiki so omogočili kakovosten preboj celične 
membrane. Za učinkovitejši preboj membrane smo uporabljali tudi elektroporacijske 
penetracijske dražljaje, ki jih je produciral ojačevalnik. Ob učinkovitem preboju 
membrane smo opazili padec napetosti na elektrodi ter opazili depolarizirajoč odziv na 
testni dražljaj. Svetlobni vir smo poravnali z optično osjo fotoreceptorja tako, da je bil 
odziv na testni dražljaj maksimalen. 
 
4.2.3.2 Protokoli za zajem podatkov 
 
Pri zajemu fizioloških podatkov smo uporabljali protokole, pri katerih smo variirali 
posamezne parametre svetlobnega dražljaja: jakost, valovno dolžino, pozicijo 
svetlobnega vira ter smer polarizacije svetlobe (Slika 22): 
• Jakostna odvisnost odgovora. Celico smo dražili z naraščajočo jakostjo 
monokromatske svetlobe med 300 in 700 nm (širina pri polovični višini, ŠPV ~ 5–10 nm) 
v diskretnih bliskih. Pridobljeni podatki so služili za ovrednotenje širine delovnega 
območja fotoreceptorja ter za pretvorbo amplitude odgovorov v občutljivost 
fotoreceptorja preko Hillove transformacije. Območje jakosti je pokrivalo štiri dekade 
(magnitude jakosti), od -4 do 0, navadno s korakom 0,2. 
• Spektralna odvisnost odgovora. Celico smo dražili z diskretnimi bliski 
monokromatske svetlobe. Spektralne občutljivosti smo merili v območju med 300 nm in 
650 nm s 5 nm velikimi koraki. Po potrebi smo izbrali ožje ali širše območje z 1 nm 
korakom. S kalibracijo ter sivim filtrom je bilo število fotonov pri vsaki valovni dolžini 
enako. Trajanje bliska je bilo med 200 in 400 ms. 
• Kotna odvisnost odgovora. Celico smo dražili z diskretnimi bliski 
monokromatske svetlobe enake jakosti, le da se je med bliski spremenila pozicija 
svetlobnega vira s premikanjem goniometra. Koraki so bili diskretni, navadno so merili 
0,25 °. Kotno občutljivost smo izmerili po elevaciji, včasih tudi po azimutu. Pri meritvah 
po azimutu smo upoštevali od elevacije odvisno korekcijo kotnega premika. 
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• Polarizacijska občutljivost fotoreceptorja. Celico smo dražili z diskretnimi 
linearno polariziranimi, monokromatskimi svetlobnimi bliski enake jakosti. Med 
posameznimi bliski se je motorizirani polarizacijski filter zasukal za 5,04 °. Naredili smo 
144 posnetkov ter tako pokrili dva polna kroga rotacije polarizacijskega filtra. 
 
 
Slika 22: Protokoli za karakterizacijo elektrofizioloških značilnosti celic. Z rdečo barvo so pri posameznem 
protokolu (Jakost, Spekter, Vpadni kot in Kot polarizacije) prikazane variirane lastnosti dražljaja. 
Figure 22: Protocols for the characterization of electrophysiological properties of cells. Red colour shows 
the varying characteristics of the stimulus for a single protocol (intensity, wavelength, angle, and 
polarization). 
 
4.2.4 Modeliranje polarizacijske občutljivosti 
 
Matematični model absorpcije svetlobe smo izdelali na podlagi anatomsko izmerjenih 
smeri mikrovilov v bloku mrežnice oziroma na osnovi idealiziranega modela poravnanih 
ali zvezno zasukanih mikrovilov teoretičnega fotoreceptorja. Model razdeli 
fotoreceptorsko celico na 5 µm visoke cilindre, ki imajo določeno smer mikrovilov. 
Intrinzična polarizacijska občutljivost mikrovila, izražena kot dikroični koeficient D, je 
bila nastavljena na D = 10. Absorpcijski koeficient rabdomere je bil κ = 0,005 µm-1. 
Spektralna občutljivost je bila izmerjena elektrofiziološko oziroma izračunana na osnovi 
nomograma. Svetloba, ki je bila projicirana v prvi cilinder, je bila med 300 nm in 600 nm 
spektralno in polarizacijsko nevtralna. Delež absorbirane svetlobe v cilindru je bil 
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izračunan na osnovi spektralne občutljivosti, smeri mikrovilov, dikroičnega in 
absorpcijskega koeficienta ter debeline cilindra. Preostala svetloba je bila posredovana 
naslednjemu cilindru. Slika 23 prikazuje svetlobo, ki sta jo absorbirala fotoreceptorja R7p 
(občutljivost v UV delu spektra) in R8p (občutljivost v modrem delu spektra z antenskim 
pigmentom). 
 
 
Slika 23: Model polarizacijske občutljivosti. Shema prikazuje valovno in kotno specifično absorbanco 
fotoreceptorskih celic R7p in R8p v različnih situacijah. A – svetloba, ki je prečkala le R7p fotoreceptorsko 
celico, B – svetloba, ki je prečkala le R8p fotoreceptorsko celico ter C – svetloba, ki je prečkala R7p in R8p 
fotoreceptorski celici. Svetloba, ki izstopi iz R7p je delno polarizirana, s čimer se povrne polarizacijska 
občutljivost R8p v UV delu spektra kljub prisotnosti antenskega pigmenta. 
Figure 23: Model of polarization sensitivity. The scheme shows the wavelength and angle specific 
absorption of the photoreceptor cells R7p and R8p in different situations. A – light, that crossed only R7p 
photoreceptor cell, B – light, that crossed only R8p photoreceptor cell and C – light, that crossed R7p and 
R8p photoreceptor cells. Light, exiting R7p is partly polarized, which recovers the polarization sensitivity 
of R8p in the UV part of the spectrum, despite the presence of antennal pigments. 
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Celica R7p (Slika 23, A) absorbira v kratkovalovnem delu spektra, njena polarizacijska 
občutljivost pa je visoka, saj ima poravnane mikrovile. Absorpcija je torej odvisna od 
kota polarizacije. Celica R8p ima zaradi antenskega pigmenta v UV načeloma nizko 
polarizacijsko občutljivost. Zato je v primeru, ko svetloba vstopa neposredno v R8p, 
njena efektivna polarizacijska občutljivost v UV nizka (Slika 23, B), saj je absorbanca pri 
vseh kotih enaka. Polarizacijsko občutljiva R7p pa preferenčno absorbira fotone pri kotu 
90 °, tako da je izhodna svetloba delno polarizirana. Zato učinkuje kot polarizacijski filter, 
nameščen pred R8p. Zato deluje celica R8p, ki centralni rabdomeri prispeva proksimalni 
del, kot detektor polarizirane svetlobe. 
 
4.2.5 Polarimetrično slikanje 
 
Za polarimetrično slikanje smo izdelali polarimetrično kamero (Slika 24). Fotografije 
smo zajemali z monokromatsko kamero BlackFly (BFLY-PGE-09S2M_CS, FLIR, 
ZDA), z 0,9 milijona slikovnih točk. Sliko je ustvarila ena sama akromatska leča (D=12,5 
mm, f=25 mm), prepustna za UV (št. 65-971, Edmund Optics, Vel. Britanija). Goriščnico 
smo nastavljali s helikoidom (SM1NR05, Thorlabs, Dachau, Nemčija). Spektralni pas 
smo nastavljali s pasovnimi filtri s prepustnostmi v 40 nm širokih spektralnih pasovih s 
srednjimi vrednostmi pri 360 nm (Chroma, Velika Britanija), 450 nm, 525 nm in 600 nm 
(Techspec, Edmund Optisc, Velika Britanija). Barvni filtri so bili nameščeni v 
motoriziran podajalnik (FW102, Thorlabs, Dachau, Nemčija), pred katerim je bil 
nameščen UV propusten polarizacijski filter (OUV2500, Knight Optical, Velika 
Britanija) v motoriziranem ohišju (G065118000, Qioptiq, Nemčija). Podajanje barvnih 
filtrov, nastavitev kota polarizacijskega filtra ter zajem fotografij so bili krmiljeni z 
Arduino Uno mikrokontrolerjem (Arduino, Italija), shranjevanje zajetih fotografij pa s 
programsko opremo FlyCapture2 (FLIR, ZDA). 
Pri vsakem izmed barvnih filtrov je bilo zajetih 6 fotografij pri kotih polarizacijskega 
filtra med 0 ° in 150 ° s 30 ° korakom. Nihanju jakosti v odvisnosti od kota polarizacije 
za vsako slikovno točko smo prilagodili cos2 funkcijo. Iz parametrov prilagojene funkcije 
smo izračunali stopnjo polarizacije (SP): 
 𝑆𝑃 ൌ  𝐼௠௔௫ െ 𝐼௠௜௡𝐼௠௔௫ ൅ 𝐼௠௜௡  … (4) 
 
, kjer Imin in Imax predstavljata najnižjo in najvišjo točko nihanja cos2 funkcije. Kót 
maksimalne polariziranosti svetlobe smo izračunali preko faze funkcije. 
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Fotografije smo analizirali s programskim orodjem Matlab (MathWorks, ZDA). 
Polarimetrično slikanje je bilo opravljeno v Ljubljani, zunaj ob sončnem vremenu ter 
notri v laboratoriju za vidno fiziologijo, Oddelka za Biologijo, BF, UL, kjer je edini vir 
svetlobe predstavljala ksenonova obločnica. Razdalja med virom in objektom je bila 
približno 4 m. 
 
 
Slika 24: Polarimetrično slikanje vabe za obade – bleščeče črne žoge, postavljene pod spektralni filter ali 
umetno svetilo (C) in slikane s polarimetrično kamero (D). Spektralne lastnosti filtrov (E) in umetnih svetil 
(A) so določile spektralno sestavo osvetlitve. Spektralne lastnosti pasovnih filtrov in kvantna učinkovitost 
polarimetrične kamere (učinkovitost optike in slikovnega senzorja) (B) so omejile zajem svetlobe na ozek 
del spektra v UV, modrem, zelenem ali rdečem. Spektralne lastnosti posameznih komponent polarimetrične 
kamere (F) prikazujejo nižje transmitance optičnih komponent in nižjo kvantno učinkovitost senzorja 
(kamere) pod 350 nm valovne dolžine. 
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Figure 24: Polarimetric imaging of horsefly bait - shiny black balls placed under a spectral filter or artificial 
light (C) and imaged with a polarimetric camera (D). The spectral properties of the filters (E) and artificial 
illumination (A) determined the spectral composition of the illumination. The spectral properties of the 
band-pass filters and the quantum efficiency of a polarimetric camera (optics and image sensor) (B) have 
limited the capture of light to a narrow part of the spectrum in UV, blue, green or red. The spectral properties 
of individual components of the polarimetric camera (F) show lower transmittance of optical components 
and lower quantum efficiency of the sensor (camera) below 350 nm of wavelength. 
 
4.2.6 Vedenjski poskusi 
 
Na terenu smo preizkusili vpliv spektralne sestave polarizirane svetlobe, odbite s površine 
črnih žog, na polarotaktično vedenje obadov (Tabanus sp.: T. bromius, T. bovinus, T. 
tergestinus). Poskuse smo izvedli v juniju in juliju 2016 in 2017. S polarimetrično kamero 
smo najprej na terenu izmerili stopnjo in kot polarizacije vabe (Slika 24, C). Poskusna 
postavitev (Slika 25) je bila sestavljena iz žoge, ki je bila obešena pod 1 m x 1 m velikim 
okvirjem, v katerega smo namestili bodisi polimetilmetakrilatne (pleksi) filtre v 
kombinaciji z barvnimi filtri, ki so blokirali različne dele spektra (Slika 24, E) ali umetna 
svetila, s katerimi smo žoge osvetljevali z UV (UVsvet.), modro (Msvet.) ali zeleno (Zsvet.) 
svetlobo (Slika 24, A). UV svetilo je bilo LT 18W/073 Blacklight blue (Narva, Nemčija), 
modri in zeleni LED trakovi pa Epistar (Tajvan). 
 
 
Slika 25: Postavitev za vedenjske poskuse je bila sestavljena iz črne ali modre žoge s svetlečo ali mat 
površino, ki je bila obešena pod 1 m x 1 m velikim dolgoprepustnim ali pasovnoprepustim filtrom. Žoga, 
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filter in okvir so bili nameščeni na plastičnih opornih palicah, tako da je bilo središče žoge približno 140 
cm nad tlemi. 
Figure 25: The setup for behavioral experiments consisted of a black or blue ball with a glossy or matte 
surface that was hung under a 1m x 1 m, long-pass or band-pass filter. The ball, the filter and the frame 
were mounted on plastic support bars, so that the center of the ball was approximately 140 cm above the 
ground. 
Izvedba poskusa je temeljila na omejevanju različnih delov spektra pri osvetljevanju žog. 
Ker je nebo glavni vir svetlobe, smo izbrali z gozdom obdan travnik, kjer je drevje 
onemogočalo prihod svetlobe neba iz smeri blizu obzorja, mimo filtra. Svetlobo iz smeri 
neba smo uravnavali s spektralnimi filtri. Uporabili smo UV-prepusten pleksi ter 
dolgopasovne (DP) filtre, ki selektivno blokirajo del kratkovalovnega dela spektra ter 
pasovnopasovne (PP) filtre, ki skozi prepuščajo le del spektra. Uporabljeni filtri so bili: 
Lee 101, Lee 068 (LEE Filters, Velika Britanija). Stopnjo polariziranosti dražljaja smo 
uravnavali s površino žog. Svetleča površina je svetlobo enakomerno polarizirala, 
medtem ko je mat površina žoge svetlobo razpršila difuzno in depolarizirala odboj. 
Atraktivnost specifične kombinacije žoge in osvetlitve smo ocenili na podlagi 
obiskanosti. Štetje obiskov je trajalo 15 minut in je bilo ponovljeno večkrat, z naključno 
rotacijo testnih pogojev znotraj lokacije poskusa. Privlačnost smo izrazili kot delež obiska 
posamezne vabe glede na celotno zabeleženo število obiskov vseh vab v celem obdobju 
štetja. Poskuse smo pričenjali po 12. uri in zaključili pred 14. uro. 
 
4.2.6.1 Stopnja in kot polarizacije vab za vedenjske poskuse 
 
Vabe, ki smo jih nameravali uporabiti v vedenjskih poskusih, smo najprej ovrednotili s 
polarimetrično kamero (Slika 26). Z izbiro različnih kombinacij površine (mat (M) ali 
bleščeča (B)) in barve (črna (Č) ali modra (M)) žog ter filtrov (dolgoprepustnih (DP) ali 
pasovnoprepustnih (PP)) in umetnih svetil (halogenska (UVsvet.) ali led svetila (Msvet. in 
Zsvet.)) smo izbirali različne spektralne in polarizacijske komponente signala (Preglednica 
1 in Slika 26). 
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Preglednica 1: Oznake postavitev pri vedenjskih poskusih ter vpliv kombinacij žoge in filtra oziroma svetila 
na spektralni in polarizacijski vzorec vabe. Prva črka označuje bleščečo (B) ali mat (M) površino žoge, 
druga črka označuje črno (Č) ali modro (M) barvo žoge, kateri sledi oznaka filtra ali svetila. 
Table 1: Labels of setups for behavioural experiments and the influence of combinations of ball and filter 
or light on the spectral and polarization pattern of baits. The first letter indicates the shiny (B) or mat (M) 
surface of the ball; the other letter indicates the black (C) or blue (M) colour of the ball, followed by the 
filter or light mark. 
Oznaka Vpliv 
BČ DP300 polarizacijski vzorec prisoten skozi celoten spekter (300-600 nm) 
BČ DP400 odsotnost polarizacijskega vzorca v UV (<400 nm) 
BČ DP450 odsotnost polarizacijskega vzorca v UV in modrem (<450 nm) 
BČ PP450 prisotnost polarizacijskega vzorca le v modrem (400-500 nm) 
  
BČ senca polarizacijski vzorec odsoten skozi celoten spekter 
  
BČ UVsvet. polarizacija le v UV delu spektra (370 nm) 
BČ Msvet. polarizacija le v modrem delu spektra (470 nm) 
BČ Zsvet. polarizacija le v zelenem delu spektra (525 nm) 
  
BM DP300 odsotnost polarizacijskega vzorca v modrem 
MČ DP300 polarizacijski vzorec odsoten skozi celoten spekter (mat črna žoga)
MM DP300 polarizacijski vzorec odsoten skozi celoten spekter (mat modra 
žoga) 
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Slika 26: Polarimetrične slike vab za vedenjske poskuse. S kombinacijo bleščečih (B) ali mat (M) žog, črne 
(Č) ali modre (M) barve ter dolgoprepustnih (DP) in pasovnoprepustnih (PP) filtrov ter umetnih svetil 
(Xsvet.) smo ustvarili vabe ki imajo različne stopnje polarizacije v različnih delih spektra. Kombinacije žog 
in filtrov so podane v preglednici 1. 
Figure 26: Polarimetric images of baits for behavioural experiments. With the combination of shiny (B) or 
mat (M) balls of black (C) or blue (M) colour, long-pass (DP), and band-pass (PP) filters and artificial lights 
(Xsvet.), we created baits with varying degrees of polarization in different parts of the spectrum. The 
combinations of balls and filters are given in Table 1. 
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Na polarimetričnih fotografijah je videti, da smo s kombinacijo žog in filtrov določili 
spektralno sestavo polarizirane svetlobe na zgornji polovici žoge. Stopnja polarizacije 
žoge je pri BČ DP300 vidna v vseh delih spektra. Pri BČ DP400 in BČ DP450 sta odsotni 
polarizacija v UV ter UV in modrem delu spektra. BČ PP450 ohrani visoko stopnjo 
polarizacije v modrem delu ter zmanjša v preostalih delih spektra. BČ senca odstrani 
polarizacijski vzorec v vseh delih spektra. Pri poskusih z uporabo svetil so opazne 
povečane stopnje polarizacije v UV, modrem ter zelenem kanalu, glede na uporabljeno 
svetilo. BM DP300 zmanjša stopnjo polarizacije v modrem kanalu, saj modra barva žoge 
poviša delež difuzno odbite svetlobe v tem delu spektra, kar zmanjša stopnjo polarizacije. 
Stopnji polarizacije MČ in MM žog pod DP300 sta zaradi difuznega sipanja zmanjšani v 
vseh delih spektra. 
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5 REZULTATI 
 
Vid pri izbranih vrstah višjih dvokrilcev smo raziskali z anatomskimi in fiziološkimi 
poskusi, izsledke pa smo preverili z vedenjskimi poskusi in s polarimetrično analizo 
ključnih dražljajev. 
5.1 ANATOMIJA SESTAVLJENIH OČI 
 
Z makroskopsko fotografijo z izboljšano globinsko ostrino smo dokumentirali sestavljene 
oči obadov (T. bromius), bojevniških muh (H. illucens) in vinske mušice (D. 
melanogaster) (Slika 27). Obadi in bojevniške muhe imajo iridescentno obarvane, vinska 
mušica pa prosojne kornealne leče. Vinska mušica ima izrazito rdeče oči, ki jim barvo 
daje zaščitni pigment v sekundarnih pigmentnih celicah. Zaščitni pigmenti v očeh obadov 
in bojevniške muhe so rjavi. 
Oči bojevniške muhe se med spoloma ne razlikujejo in ne vsebujejo očitnih akutnih con 
s povišano ločljivostjo in občutljivostjo. Spolni dimorfizem je najbolj izrazit pri obadih. 
Pri očeh samca je izrazita holoptičnost, saj se oči dorzalno stikajo. Dorzalni del očesa je 
tudi povečan, prosojen in vsebuje omatidije s povečanimi kornealnimi lečami v dorzalno-
frontalnem delu vidnega polja. Oči vinskih mušic se med spoloma navidezno razlikujejo 
samo v velikosti. 
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Slika 27: Sestavljene oči samice (zgoraj levo) in samca (zgoraj desno) obada (T. bromius), bojevniške muhe 
(H. illucens) (spodaj levo) in vinske mušice (D. melanogaster) (spodaj desno). 
Figure 27: Compound eyes of female (upper left) and male (upper right) horsefly (T. bromius), soldier fly 
(H. illucens) (bottom left) and fruit fly (D. melanogaster) (bottom right). 
 
5.2 AKROMATSKI VID VIŠJIH DVOKRILCEV 
 
5.2.1 Spektralne občutljivosti perifernih receptorskih razredov 
 
Spektralne občutljivosti petih vrst višjih dvokrilcev smo izmerili z znotrajceličnimi 
meritvami. Podatke smo pri vseh vrstah najpogosteje pridobili iz perifernih celic R1–6, 
saj so v sestavljenih očeh najpogostejše, največje, tako da je stopnja uspešnih prebojev 
ter kvaliteta meritev višja kot pri centralnih receptorskih celicah R7 in R8. Vrhovi 
spektralnih občutljivosti (λmax) perifernih fotoreceptorjev pri samicah obadov (λmax = 530 
nm) in bojevniških muhah (λmax = 510–530 nm) so nad 500 nm, medtem ko so pri vinski 
mušici (λmax = 470 nm), luciliji (λmax = 480 nm) in rdečeglavi brenčački (λmax = 470 nm), 
pod 500 nm valovne dolžine. Vrste z vrhom občutljivosti pod 500 nm imajo rdeče 
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obarvane oči in prozorne kornealne leče, druge pa imajo rjavo obarvane oči in 
iridescentne kornealne leče. Spektralne občutljivosti R1–6 imajo v UV delu spektra 
pogosto povišano občutljivost in fino strukturiran spekter, kar kaže na prisotnost 
antenskih pigmentov. Antenski pigment smo opazili pri vseh rdečeokih vrstah, v akutni 
coni v dorzalnem delu oči samcev obadov in v ventralnem delu oči bojevniške muhe. 
A D
B
C
E
 
Slika 28: Spektralne občutljivosti poglavitnih fotoreceptorskih razredov. A, B in C – rdečeoke vrste, D in 
E – temnooke vrste. A, posamezna posnetka perifernih fotoreceptorjev vinske mušice z bolj (legenda; +A) 
in manj (legenda; -A) izraženim vplivom antenskega pigmenta. Občutljivost je normalizirana na α vrh 
občutljivosti (λmax = ~470 nm). B, spektralne občutljivosti pri luciliji; vrh občutljivosti pri 480 nm valovne 
dolžine pri obeh spolih, pri samcih so v frontalno-dorzalni svetli coni fotoreceptorske celice z vrhom 
občutljivosti pri ~420 nm s prisotnim antenskim pigmentom ter izrazitim dodatnim vrhom pri ~550 nm, 
verjetno na račun visoke transmitance zaščitnih pigmentov (P) nad 500 nm. C, spektralne občutljivosti pri 
rdečeglavi brenčački; vrh občutljivosti pri 470 nm. D, spektralne občutljivosti bojevniške muhe; 
širokospektralne zelene (ŠZ), zelene (Z), širokospektralne modre (ŠM) ter modre (M) celice. E, spektralne 
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občutljivosti obadov; samice imajo vrh občutljivosti pri 530 nm, samci pa pri 430 nm. Kjer je N > 1 so 
prikazane povprečne občutljivosti s standardno napako sredine. 
Figure 28: Spectral sensitivity of the main photoreceptor classes. A, B and C - red-eyed, D and E - dark-
eyed species. A, single recordings of peripheral photoreceptors of D. melanogaster with more (legend; + 
A) and less (legend; -A) expressed antenna pigment. Sensitivity is normalized to the α sensitivity peak 
(λmax = ~ 470 nm). B, spectral sensitivity in L. sericata; peak sensitivity at 480 nm of wavelength in both 
sexes, in males’ acute zone, the photoreceptor cells have a sensitivity peak at ~ 420 nm with an antenna 
pigment present and a pronounced additional peak at ~ 550 nm, which are likely to be due to the high 
transmittance of protective pigments (P) above 500 nm. C, spectral sensitivity in C. vicina; a peak sensitivity 
at 470 nm. D, spectral sensitivity of H. illucens; broadband green (SH), green (Z), broadband blue (SM) 
and blue (M) cells. E, T. bromius spectral sensitivity; females have a sensitivity peak at 530 nm and males 
at 430 nm. In the cases, where N > 1, we show the averadged sensitivities and the standard error of the 
mean. 
 
5.2.2  Kornealni filtri 
 
Spektralno sestavo refleksije kornealnih leč sestavljenega očesa smo izmerili z 
mikrospektrofotometrom. Vsi izmerjeni spektri imajo več vrhov, kar je značilno za odboj 
svetlobe na večplastnem, interferenčnem reflektorju, kakršen je plastovit hitin žuželk 
(Stavenga in sod. 2017). Mehanizem nastanka tako imenovanih strukturnih barv ni bil 
predmet naše študije. 
  
Slika 29: Refleksijski spektri kornealnih leč pri bojevniških muhah (H. illucens) in navadnem obadu (T. 
bromius). 
Figure 29: Corneal lens reflection spectra in soldier flies (H. illucens) and horseflies (T. bromius). 
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Pri bojevniški muhi najdemo fasete, ki so obarvane modro ali zeleno-oranžno. Zeleno-
oranžna refleksija ima maksimum 0,6 pri 600 nm, modra pa 0,4 pri 430 nm (Slika 29). 
Pri samici obada in na ventralnem delu očesa samca obada so kornealne leče obarvane 
šibko modrikasto, na rjavi podlagi. Maksimum refleksije 0,6 je v bližnjem IR delu 
spektra, pri 750 nm; obarvanost je posledica dodatnih, manjših vrhov refleksije v modrem 
in oranžnem delu spektra. 
Pri bojevniški muhi smo izmerili spektralno občutljivost perifernih fotoreceptorjev R1–6 
in vanje iontoforetsko vbrizgali barvilo Alexa 568. Zatem smo izmerjeni omatidij 
lokalizirali z epifluorescentnim mikroskopom in ugotovili, kakšne barve je njegova 
kornealna leča. Izkazalo se je, da barva kornealne leče sovpada s spektralnim razredom 
fotoreceptorjev (Slika 30). Tisti receptorji, ki ležijo pod zeleno obarvano kornealno lečo 
(Slika 30, Z) imajo vrhove zamaknjene proti modremu delu spektra, medtem ko imajo 
tisti, ki ležijo pod modro obarvano kornealno lečo (Slika 30, M(-UV)), vrhove 
zamaknjene proti zelenem delu spektra. 
 
 
Slika 30: Vpliv barve kornealnih leč na spektralne občutljivosti pri bojevniški muhi (H. illucens). Z – zeleno 
obarvana kornealna leča, M – modro obarvana kornealna leča. +UV/-UV – prisotnost vrha občutljivosti v 
UV delu spektra. Spektralne občutljivosti M(-UV) in Z fotoreceptorjev so zamaknjeni proti daljšim 
valovnim dolžinam pri modri barvi kornealnih leč in proti krajšim valovnim dolžinam pri zeleni barvi 
kornealnih leč. 
Figure 30: Influence of the colour of corneal lenses on spectral sensitivity of soldier flies (H. illucens). Z - 
green coloured corneal lens, M - blue coloured corneal lens. + UV / -UV - presence of the sensitivity peak 
in the UV part of the spectrum. The spectral sensitivity of M (-UV) and Z photoreceptors is shifted towards 
longer wavelengths with a blue coloured corneal lens and towards shorter wavelengths with a green 
coloured corneal lens. 
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Fotoreceptorji z vrhoma občutljivosti v UV in modrem delu spektra (Slika 30, M(+UV)) 
so bili pod modro obarvanimi kornealnimi lečami. Fotoreceptorji obada imajo vrh 
občutljivosti (530 nm; Slika 28, E) povsem ločen od vrha reflektance kornealnih leč (750 
nm, Slika 29). 
 
5.2.3 Kotne občutljivosti 
 
Kotne občutljivosti fotoreceptorjev smo izmerili tako, da smo svetlobni vir velikosti 0,2 
° premikali v korakih po 0,25 ° skozi vidno polje in pri tem predvajali bliske 
monokromatske svetlobe. Odzive fotoreceptorjev smo pretvorili v občutljivost in 
prikazali v odvisnosti od odmika od sredine receptivnega polja. Podatkom smo prilagodili 
parametre Gavsove krivulje (µ: povprečna vrednost, σ: standardna deviacija): 
 𝑓ሺ𝑥ሻ ൌ 𝐴 ∗ 𝑒ିଵଶ ቀ௫ିµఙ  ቁ
మ
 … (5) 
in izrazili kotno občutljivost kot širino prilagojene krivulje pri polovični višini. 
Pri vrstah z rjavo pigmentiranimi očmi (obadi, bojevniške muhe) valovna dolžina testnega 
pulza ni imela opaznega vpliva na kotno ločljivost. 
 
Slika 31: Kotne občutljivosti bojevniških muh (A) in obadov (B). Pri bojevniških muhah prikazujemo 
meritve pri različnih valovnih dolžinah (UV: ultravijolična, M: modra), pri obadih pa v različnih smereh 
(H: horizontalno, V: vertikalno). Kotne občutljivosti pri obeh vrstah se niso razlikovale. Krogci prikazujejo 
posamezne meritve, krivulje pa prilagojene Gausoidne krivulje. 
Figure 31: Angular sensitivity of soldier flies (A) and horseflies (B). In soldier flies, shown measurements 
were made at different wavelengths (UV: ultraviolet, M: blue), and in the case of horseflies in different 
directions (H: horizontal, V: vertical). The angular sensitivity of both species did not differ. Open circles 
are single measurements, curves are Gausian fits. 
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Pri rdečeokih vrstah, D. melanogaster (Dm), L. sericata (Ls) in C. vicina (Cv), smo kotno 
občutljivost izmerili z UV (350 nm) in rdečimi (625 nm) bliski. V UV delu spektra so 
širine kotnih občutljivosti znašale (povp. ± SD; N) 5,86 ° ± 1,84 °; 4 (Dm), 2,91 ° ± 1,74 
°; 23 (Ls) oziroma 1,95 ° ± 0,60 °; 46 (Cv). Pri vseh vrstah pa je bila kotna ločljivost v 
rdečem delu spektra zelo široka in je znašala 27,33 ° ± 7,57 °; 3 (Dm), 7,55 ° ± 4,48 °; 16 
(Ls) oziroma 2,42 ° ± 0,98 °; 23 (Cv). Vrednotenje kotne ločljivosti glede na polovično 
vrednost ne zaobjame dejstva, da pri rdečeokih vrstah rep sorazmerno visoke občutljivosti 
(~ 20 %) sega vse do meja dometa goniometra (60 °–90 °). Največje razlike v kotni 
občutljivosti med valovnimi dolžinami smo opazili pri D. melanogaster, najmanjše pa pri 
C. vicina. 
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Slika 32: Kotne občutljivosti rdečeokih vrst dvokrilcev v UV (vijolično) in rdečem (rdeče) delu spektra. 
Abscisa prikazuje odklon od sredine receptivnega polja, ordinata pa občutljivost. Občutljivost 
fotoreceptorske celice na rdečo svetlobo je visoka tudi pri velikih kotnih odklonih od sredine receptivnega 
polja fotoreceptorja. Najširše kotne občutljivosti smo izmerili pri D. melanogaster. 
Figure 32: Angular sensitivities of red-eyed dipterans in UV (purple) and red (red) part of the spectrum. 
Abscissa shows a deviation from the centre of the receptive field, and the ordinate is sensitivity. The 
sensitivity of the photoreceptor cell to red light is also high at large angular deviations from the centre of 
the receptive field. The widest angular sensitivity was measured in D. melanogaster. 
Občutljivosti v UV in rdečem posameznih celic vrste L. sericata pri diskretnih vrednostih 
odklona od sredine receptivnega polja 1 °, 5 ° in 10 ° so prikazane na sliki 33. 
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Slika 33: Distribucija relativnih občutljivosti pri 1 °, 5 °, in 10 ° stopinjah izven optimalne lege v UV in 
rdečem delu spektra pri luciliji (Lucilia sericata). Sive črte povezujejo meritve pri isti fotoreceptorski celici. 
Figure 33: Distribution of relative sensitivities at 1 °, 5 °, and 10 ° degrees from the optimum position in 
the UV and red part of the spectrum in Lucilia (L. sericata). Gray lined connect measurements from the 
same photoreceptor cell. 
 
Kotne občutljivosti bojevniških muh in obadov so ožje od tistih, izmerjenih pri rdečeokih 
vrstah (Slika 34). Najmanjše vrednosti smo izmerili pri samcih (1,53 ° ± 0,42 °; N = 19) 
in samicah obadov (1,94 ° ± 0,31 °; N = 14) (povp. ± SD). Nekoliko širše kotne 
občutljivosti smo izmerili pri bojevniških muhah (2,08 ° ± 0,28 ° pri 360 nm; N = 12 ter 
2,00 ° ± 0,32 ° pri 440 nm; N = 19). Pri obeh vrstah so bile kotne občutljivosti neodvisne 
od valovne dolžine testnega dražljaja. Pri rdečeokih vrstah smo izmerili nekoliko širše 
vrednosti v kratkovalovnem delu spektra in izrazito široke kotne občutljivosti v rdečem 
delu spektra. Največje razlike med valovnimi dolžinami so pri D. melanogaster (5,89 ° ± 
1,84 ° pri 365 nm; N = 3 in 27,33 ° ± 7,58 ° pri 625 nm; N = 4), nekoliko manjše pri L. 
sericata (2,91 ° ± 1,73 ° pri 365 nm; N = 23 in 7,55 ° ± 4,48 ° pri 625 nm; N = 16) ter 
najmanjše pri C. vicina (1,94 ° ± 0,60 ° pri 365 nm; N = 46 in 2,42 ° ± 0,98 ° pri 625 nm; 
N = 23). 
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Slika 34: Kotne občutljivosti, opredeljene kot širine pri polovični višini (ŠPV) potekov elektrofizioloških 
meritev pri različnih vrstah in spolih dvokrilcev. Rjavooke vrste: T. bromius in H. illucens; rdečeoke vrste: 
C. vicina, L. sericata in D. melanogaster. Sive točke prikazujejo posamezne meritve, širše horizontalne črte 
prikazujejo povprečja, ročice pa prikazujejo standardne deviacije. 
Figure 34: Angular sensitivity defined as full width at half maximum (ŠPV) of values from the 
elekctrophisiological experiments for different species and genders. Dark-eyed species: T. bromius and H. 
illucens; red-eyed species: C. vicina, L. sericata and D. melanogaster. Gray dots show single 
measurements, wide horizontal lines show means and whiskers show standard deviations. 
 
5.3 POLARIZACIJSKI VID VIŠJIH DVOKRILCEV 
 
5.3.1 Anatomija mrežnice samice obada (T. bromius) 
 
Orientacija mikrovilov omogoča izračun teoretične polarizacijske občutljivosti 
fotoreceptorjev. Da bi v mrežnici polarotaktičnih samic obadov prepoznali fotoreceptorje 
s potencialno visoko polarizacijsko občutljivostjo, smo analizirali mrežnico samice T. 
bromius s serijskimi mikroskopskimi rezinami, ki smo jih pridobili z uporabo »serial 
block face scan« mikroskopa. Ta tehnika omogoča izredno poravnavo serijskih rezin in 
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nudi zadostno ločljivost za sledenje orientacije mikrovilov. Preučili smo vzorec 16 
omatidijev iz akutne cone frontoventralne mrežnice (Slika 35, B, FV). 
 
 
Slika 35: Prečna vrstična elektronska mikrografija mrežnice samice obada (T. bromius) v tehniki »serial 
block face scanning«. A – prečni prerez petih omatidijev, kjer so trije tipa H (horizontalno) in dva tipa V 
(vertikalno), glede na usmerjenost mikrovilov centralnega fotoreceptorja R7 (prekinjene črte na C in D). 
Med omatidiji je izdaten traheolarni prostor, T. B – razporeditev H in V podtipov omatidijev v različnih 
očesnih regijah (DM, dorzomediana; DL, dorzolateralna; F, frontalna; FV, frontoventralna; FL, 
frontolateralna). C in D – prečni prerez omatidijev tipa H (C) in V (D) na razdaljah 0, 60, 120, 150, 180 in 
210 μm od distalnega vrha rabdoma; na globinah 0–120 µm je vidna celica R7 (puščica), na globinah 150–
210 μm pa R8 (krogec). E – odstotek H in V tipa omatidijev glede na regijo očesa. 
Figure 35: Cross section scan electron micrographie (T. bromius) in »serial block face scanning« technique. 
A - cross section of five ommatidia, with three of type H (horizontal) and two of type V (vertical), depending 
on the orientation of the microvilli of the central photoreceptor R7 (dashed line in C and D). Exstensive 
traheolar space is between ommatidia, T. B - the distribution of H and V subtypes of ommatidia in different 
regions of the eye (DM, dorsomedial; DL, dorsolateral; F; frontal; FV, front central; FL, front lateral). 
C and D - cross section of ommatidial type H (C) and V (D) at depths of 0, 60, 120, 150, 180 and 210 μm 
from the distal top of the rhabdomere; at depths of 0–120 μm, the R7 cell is visible (arrow head), and R8 
(open circles) at depths of 150–210 μm. E - percentage of H and V type of ommatidium according to the 
region of the eye. 
 
Mrežnica obadov je izdatno prepredena s traheolami (Slika 35, A, prazen prostor), ki 
zasedajo do 50 % prečnega prereza mrežnice. Rabdomere tvorijo odprti rabdom in na 
prečnem prerezu tvorijo obliko poševnega trapezoida, ki je značilna za dvokrilce. Celice 
R7 so na distalni rezini vidne v središču omatidija, postavljene med celicama R1 in R6. 
Na podlagi orientacije mikrovilov celic R7 na distalni rezini smo omatidije razdelili v dve 
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skupini. Distalni mikrovili R7 so orientirani bodisi horizontalno (H) ali vertikalno (V). 
Pri H omatidijih so baze R7 rabdomer zasukane glede na telo celice, zaradi česar so 
njihovi mikrovili usmerjeni horizontalno. Ob sledenju omatidijev skozi globino mrežnice 
opazimo, da so mikrovili R8 celic v obeh tipih omatidijev na distalnem delu postavljeni 
vertikalno. 
Ugotovili smo, da lahko oba tipa omatidijev ločimo že na osnovi svetlobnih mikrografij 
distalnega dela mrežnice, na katerih je prepoznavna orientacija rabdomere R7. Zato smo 
pregledali pet vzorcev rezin iz mrežnice samice obada (Slika 35, B), ki se nahajajo 
frontalno (F), frontoventralno (FV), frontolateralno (FL), dorzomediano (DM) ter 
dorzolateralno (DL). Ugotovili smo, da je delež H omatidijev v FV regiji 72 % v FL 65 % 
in v F 57 % ter manjši v DL (39 %) in DM (37 %) regijah. Razmerje H/V je večje od 1 v 
frontalni mrežnici in manjše od 1 v dorzalni mrežnici. 
 
5.3.2 Sukanje rabdomer v mrežnici samice obada (T. bromius) 
 
Na serijskih rezinah mrežnice smo v H in V omatidijih izmerili smer orientacije 
mikrovilov glede na ekvator očesa (smer, vzporedna z ekvatorjem: 0 ° ali 180 °; 
pravokotna na ekvator, 90 ° ali 270 °). 
 
 
Slika 36: Orientacija mikrovilov perifernih ter centralnih fotoreceptorjev mrežnice samice obada (T. 
bromius) pri horizontalnem (H; N = 9) in vertikalnem (V; N = 6) tipu omatidija (prikazana je povprečna 
vrednost ± SD). Smeri distalnih mikrovilov fotoreceptorjev R1–6 so enakomerno razporejene po krogu 
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(šest rabdomer, med seboj zamaknjenih za 60 °). Distalni mikrovili R1–6 so do globine ~100 µm poravnani, 
nato naredijo zasuk v levo (R1, R2, R3 in R6) ali v desno (R4 in R5) za ~100 °. Maksimalni zasuk dosežejo 
pri globini ~170 µm. V proksimalnem delu omatidija se zasukajo nazaj na izhodiščno smer. V omatidiju 
tipa V sta distalni rabdomeri R7 in R8 v vertikalni legi (90 °), proksimalno pa se zasukata za ~90 ° (R7v) 
oz. ~45 ° (R8v). V omatidijih tipa H so mikrovili R7 in R8 poravnani po celotni globini in nameščeni 
pravokotno, tako da so mikrovili R7h postavljeni horizontalno, mikrovili celice R8h pa vertikalno. 
Figure 36: Orientation of peripheral and central photoreceptors microvilli in the female horsefly retina (T. 
bromius) in the horizontal (H; N = 9) and the vertical (V; N = 6) type of ommatidia (average ± SD). The 
directions of the distal microvilli of the R1–6 photoreceptors are evenly spaced round the circle (six rabbits 
displaced by roughly 60 ° each). Distal microvilli of R1–6 are well aligned to a depth of ~ 100 μm, then 
turn left (R1, R2, R3 and R6) or right (R4 and R5) by ~ 100 °. Maximum rotation reaches at a depth of ~ 
170 μm. In the proximal part of the ommatidia, they rotate back to the starting position. In V type 
ommatidia, the distal rhabdomeres R7 and R8 are in the vertical position (90 °), proximally turning by ~ 90 
° (R7v) ~ 45 ° (R8v). In ommatidium type H, microvilli of R7 and R8 are well aligned along the entire 
depth and are positioned perpendicularly so that the R7h microvilli are positioned horizontally, while R8h 
microvilli are vertical. 
 
Meritve orientacij smo izvedli na 9 oz. 6 omatidijih tipa H oz. V. Na sliki 36 so prikazani 
globinski profili orientacije mikrovilov pri celicah R1–6 ter R7–8. Celice R1–6 imajo v 
obeh tipih omatidijev sprva poravnane mikrovile, pri globini približno 100 μm pa se začne 
sukanje, tako da se osi mikrovilov lateralno obrnejo za ~100 °, dosežejo maksimalni 
odklon pri 170 µm in se vrnejo nazaj v smer, kakršno imajo v distalnem delu. Orientacije 
mikrovilov centralnih fotoreceptorjev pa se med H in V tipom omatidija razlikujejo. 
Mikrovili celic R7 in R8 v omatidijih tipa V so distalno orientirani vertikalno, 
proksimalno pa se zasukajo. Distalni mikrovili R7 in R8 v H omatidijih so med seboj 
postavljeni pravokotno (R7 horizontalno, R8 vertikalno), vzdolž rabdomere pa so zelo 
poravnani, z nizko stopnjo sukanja (R7: do 30 °; R8: do 10 °). 
 
5.3.3 Funkcionalne lastnosti fotoreceptorjev samice obada (T. bromius) 
 
S snemanjem z ostro elektrodo smo izmerili elektrofiziološke značilnosti različnih 
razredov fotoreceptorjev. Tip fotoreceptorja (R1–6 oziroma R7–8) smo prepoznali po 
značilnostih receptorskega potenciala, ki ga izzove pulz monokromatske svetlobe. Pri 
maksimalni intenziteti se fotoreceptor odzove s hitro depolarizacijo (z amplitudo »vrh«), 
ki ji sledi adaptacija in toničen odziv (z amplitudo »plato«) (Slika 37, C in D). Večji 
fotoreceptorji R1–6 imajo manjše napetostne kvantne sunke in posledično nižji kvantni 
šum (RMS pri polovični depolarizaciji 4,28 %) ter nizko vhodno membransko napetost 
(30,2 ± 4,5 MΩ , N = 11), manjši centralni fotoreceptorji R7 in R8 pa imajo večje kvantne 
sunke (RMS pri polovični depolarizaciji 12,4 %) ter visoko vhodno membransko napetost 
(114,3 ± 21,3 MΩ, N = 4) (Slika 37, A). Celice R1–6 odlikuje hitra in izrazita adaptacija 
na svetlobni dražljaj in razmerje plato/vrh ~0,5. Celice R7–8 smo dodatno prepoznali po 
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višji amplitudi tonične komponente in posledično višjem razmerju plato/vrh ~0,7 (Slika 
37, B). 
Stopnja depolarizacije
0.0 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0
0
5
10
15
20 PeriferniCentralni
Ra
zm
erj
e p
lat
o/v
rh
Periferni Centralni
0,0
0,2
0,4
0,6
0,8
1,0
Čas [s]
0.0 0.2 0.4 0.6
0
20
40
60
Čas [s]
0.0 0.2 0.4 0.6
0
20
40
60
 
Slika 37: Elektrofiziološke značilnosti fotoreceptorjev obadov (T. bromius). A – komulativna analiza šuma 
pri perifernih (N = 16) in centralnih (N = 14) fotoreceptorjih. Prikazana je amplituda nihanja signala (od 
najnižjega do najvišjega vrha; v-v) na platoju relativno na amplitudo platoja. B – Razmerja amplitud platoja 
in vrha pri maksimalni stopnji depolarizacije za periferne (N = 15) in centralne (N = 10) fotoreceptorje. Na 
posameznih odgovorih perifernega (C) in centralnega (D) fotoreceptorja na dražljaj s povečujočo jakostjo 
(rdeča sled) so razlike v razmerjih plato/vrh ter stopnji šuma razvidne. 
Figure 37: Electrophysiological properties of horsefly (T. bromius) photoreceptors. A - cumulative noise 
analysis in peripheral (N = 16) and central (N = 14) photoreceptors. The amplitude of the signal oscillation 
(peak to peak; v-v) on the plateau, relative to the amplitude of the plateau. B - Ratio of plateau to peak 
amplitudes at the maximum depolarization rate for peripheral (N = 15) and central (N = 10) photoreceptors. 
On individual responses of the peripheral (C) and central (D) photoreceptors to the stimulus with increasing 
intensity (red trace), the differences in the plateau / peak ratios and noise levels are evident. 
 
Velika večina (N > 50) uspešno izmerjenih celic spada v razred R1–6. Uspeli smo snemati 
tudi iz centralnih receptorjev (R7–8), pri tem pa smo bili manj uspešni zaradi njihovega 
majhnega številskega deleža ter majhnih dimenzij. Fotoreceptorje smo zatem ločili glede 
na spektralno občutljivost. Celice R1–6 imajo širokopasovno občutljivost, saj zaznavajo 
svetlobo med 300 in 600 nm, z vrhom pri 520 nm. Celice R7–8 so bile maksimalno 
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občutljive na UV, UV-modro ali pa na UV-zeleno svetlobo. Dodaten kriterij za določitev 
tipa celice je bila njena polarizacijska občutljivost. Celice R1–6 so imele nizko PO (~1–
1,2). Celice R7–8 so imele bodisi nizko PO (PO ~ 1,6–2), bodisi visoko PO (PO ~ 3–10). 
Na podlagi absolutnih kotov polarizacijske občutljivosti smo povezali elektrofiziološke 
meritve z orientacijo mikrovilov na mikrografijah (Slika 36). Na sliki 38 lahko vidimo, 
da je PO R7h visoka (PO ~ 3,4 ± 1), njena občutljivost na polarizirano svetlobo pa je 
najvišja pri horizontalni postavitvi polarizacijskega filtra. PO oponentne celice R8h je še 
višja (PO ~ 8 ± 4), njena občutljivost na polarizirano svetlobo pa je najvišja pri vertikalni 
postavitvi polarizacijskega filtra. Polarizacijski občutljivosti R7v in R8v sta nižji (POR7v 
~ 2 ± 0,5; POR8v ~ 1,6), celici pa sta maksimalno občutljivi na polarizirano svetlobo pri 
vertikalni postavitvi polarizacijskega filtra. 
 
 
Slika 38: Funkcionalne lastnosti fotoreceptorskih celic samice obada (T. bromius). Periferni fotoreceptorski 
razred: R1–6, centralni fotoreceptorski razred: R7h, R7v, R8h in R8v. Levi stolpec, reprezentativni 
receptorski potenciali, izzvani z 210 ms monokromatskimi svetlobnimi pulzi (debela črta pod signali; barva 
označuje valovno dolžino - zelena, 520 nm; modra, 450 nm; roza, 360 nm). Drugi stolpec z leve, povprečna 
spektralna občutljivost (srednja vrednost in standardna napaka srednje vrednosti), krivulja je prilagojen 
nomogram, razen pri R8v, kjer predstavlja glajeno vrednost (drseče povprečje treh sosednjih vrednosti). 
Tretji stolpec z leve, polarizacijska občutljivost celic iz levega stolpca (srednja vrednost meritev dveh 
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ciklov polarizacijskega filtra, pokončne črte označujejo standardno napako), krivulja je prilagojena 
kvadratna kosinusna funkcija. Četrti stolpec z leve, kót puščice označuje smer maksimalne občutljivosti, 
dolžina označuje relativno stopnjo polarizacijske občutljivosti, barva označuje spektralni vrh. Desni 
stolpec, polarizacijska občutljivost celic (srednja vrednost in standardna napaka). 
Figure 38: Functional properties of photoreceptor cells in horsefly females (T. bromius). Peripheral 
photoreceptor class: R1–6, central photoreceptor class: R7h, R7v, R8h and R8v. Left column, representative 
receptor potentials induced by 210 ms monochromatic light pulses (thick line under signals; colour indicates 
wavelength - green, 520 nm, blue, 450 nm, pink, 360 nm). The second column from left, mean spectral 
sensitivity (mean and standard error), the curve is adjusted to the nomogram, except for R8v, where it 
represents a smoothed values (a moving average of three adjacent values). The third column from left shows 
polarization sensitivity of the cells from the left column (the mean value of the two polarization filter cycles, 
the vertical lines denote the standard error), the curve is an adjusted square cosine function. The fourth 
column from the left, angle of the arrow indicates the direction of maximum sensitivity, the length indicates 
the relative degree of polarization sensitivity, the colour indicates the spectral peak. Right column, 
polarization sensitivity of cells (mean and standard error). 
 
5.3.4 Vpliv antenskega pigmenta na polarizacijsko občutljivost celic 
 
Pri D. melanogaster smo z znotrajceličnimi meritvami iz fotoreceptorskih celic izmerili 
odvisnost njihove polarizacijske občutljivosti od valovne dolžine svetlobe. Ugotovili 
smo, da je polarizacijska občutljivost posameznih celic v modrem in zelenem delu spektra 
zelo variabilna (PO ~ 1,5–3,5), v UV delu spektra pa je vedno nizka (PO ~ 1–1,5) (Slika 
39). 
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Slika 39: Spektralna odvisnost polarizacijske občutljivosti fotoreceptorjev vinske mušice (D. 
melanogaster). Zgoraj, primer meritve polarizacijske občutljivosti pri valovnih dolžinah 365 (UV365), 450 
(M450) in 525 (Z525) nm. Krogci predstavljajo posamezne meritve, krivulja je prilagojena kvadratna 
kosinusna funkcija. Spodaj, polarizacijska občutljivost petih fotoreceptorjev v odvisnosti od valovne 
dolžine dražljaja; rdeči podatki (pri 365, 440 in 525 nm, navpične prekinjene črte) ustrezajo meritvi na 
zgornjemu grafu. V ozadju je z zeleno prikazana spektralna občutljivost R1–6; v UV je prikazan vrh zaradi 
prisotnosti antenskega pigmenta. 
Figure 39: Spectral dependence of the polarization sensitivity of fruit fly (D. melanogaster) photoreceptors. 
Top, an example of the measurement of polarization sensitivity at wavelengths 365 (UV365), 450 (M450) 
and 525 (Z525) nm. Circles represent individual measurements, the curve is a fitted square cosine function. 
Bottom, polarization sensitivity of five photoreceptors dependent on the wavelength of the stimulus; red 
data (at 365, 440 and 525 nm, vertical dashed lines) corresponds to the measurement in the upper graph. 
Spectral sensitivity of R1–6 is displayed in green on the background; the UV peak indicates the presence 
of an antenna pigment. 
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5.3.5 Rezultati modeliranja polarizacijske občutljivosti 
 
Pri obadu smo ugotovili, da ima modro občutljiva celica R8h dodaten vrh spektralne 
občutljivosti v UV delu spektra. Amplituda tega vrha je zelo spremenljiva, zato smo 
domnevali, da bi lahko bila UV občutljivost povišana na račun antenskega pigmenta. V 
tem primeru bi morala biti POUV = 1. Ugotovili pa smo, da PO R8h v UV ni nič manjša, 
kot v modrem delu spektra. Predpostavili smo, da visoka PO v UV delu lahko nastane 
samo zato, ker celico R8 doseže svetloba, filtrirana skozi rabdomero R7. R7h ima visoko 
poravnane mikrovile, zato učinkuje kot polarizacijski filter. Domnevo smo preizkusili z 
matematičnim modelom (Slika 23). Vrednosti dolžin posameznih fotoreceptorjev so 
znašale 130 (R7) in 110 µm (R8), njihovi mikrovili so bili vzdolž celice popolnoma 
poravnani in nameščeni pravokotno med celicama. Izbrani dikroični koeficient 
mikrovilov je bil enak 10, razen pri R8 pri valovnih dolžinah krajših od 400 nm, kjer je 
dikroični koeficient zvezno padal proti 1 (400–370 nm) ali bil enak 1 (<370 nm) s čimer 
smo upoštevali prisotnost antenskega pigmenta. Celica R7 pretežno absorbira fotone, ki 
so poravnani vzporedno z njenimi mikrovili, zaradi česar je svetloba, ki zapusti 
rabdomero fotoreceptorja R7 delno polarizirana. Kljub prisotnosti antenskega pigmenta 
ter posledično nizkega dikroičnega koeficienta je PO R8 v UV delu dosegla vrednost PO 
= 3 (Slika 40, C). V teoretičnem primeru, kjer bi nepolarizirana svetloba vstopila direktno 
v R8 bi bila PO R8 v UV delu enaka 1, torej brez PO (Slika 40, B). 
Prepričali smo se, da lahko v primeru celice R8 antenski pigment uspešno poveča 
spektralno občutljivost fotoreceptorjev, pri čemer ne uniči njihove polarizacijske 
občutljivosti. 
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Slika 40: Rezultati modeliranja polarizacijske občutljivosti UV-občutljivega receptorja R7h (A) ter UV-
modro občutljivega receptorja R8h, na katerega pade svetloba neposredno (B) ali pa filtrirana skozi 
rabdomero R7 (C). Prisotnost antenskega pigmenta pri R8p uniči polarizacijsko občutljivost pod 370 nm 
valovne dolžine (B), vendar samo v primeru, da svetloba pade neposredno nanjo. Celica R7h učinkuje kot 
polarizacijski filter, zato R8 doseže delno polarizirana svetloba (C), ter delno povrne polarizacijsko 
občutljivost R8 (razlika med B in C pod 370 nm). 
Figure 40: Results of polarization sensitivity modelling of UV-sensitive R7h (A) receptor and UV-blue 
sensitive R8h receptor when light falls directly (B) or filtered through the R7 rhabdomere (C). The presence 
of antennal pigment in R8p destroys the polarization sensitivity below 370 nm (B), but only if the light falls 
directly onto it. The R7h cell acts as a polarization filter, so the light reaching R8 is partially polarized (C), 
which restores the polarization sensitivity of R8 (the difference between B and C below 370 nm). 
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5.3.6 Vedenje - polarotaksa 
 
Z anatomskimi in fiziološkimi raziskavami obadov smo ugotovili, da polarizacijski vid 
posreduje populacija omatidijev, v katerih sta fotoreceptorja R7h (UV) in R8h (UV-
modra). Spoznanje smo želeli preizkusiti z vedenjskimi poskusi. Uporabili smo 
preizkušeno vabo za obade, črno bleščečo žogo, in šteli njihove pristanke. Pri tem smo s 
spektralnimi filtri določali spektralno sestavo odbite polarizirane svetlobe. Najprej pa 
smo izmerili stopnjo polarizacije umetnih in naravnih, za žival pomembnih dražljajev. 
 
5.3.6.1 Polarimetrija umetnih in naravnih dražljajev 
 
S polarimetrično kamero (Slika 24) smo izmerili stopnjo polarizacije naravnih in umetnih 
dražljajev v pasovno omejenih (60 nm) delih spektra, pri 360, 450, 525 in 600 nm. 
Izmerili smo stopnjo polarizacije črne svetleče žoge osvetljene z naravno svetlobo zunaj 
ter s ksenonsko obločnico v laboratoriju, površine vodnega telesa, konjske dlake in 
kopenskega rastlinja (Slika 41). 
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Slika 41: Spektralna odvisnost stopnje polarizacije dražljajev (črna bleščeča žoga, vodna površina, konj, 
rastlinje) v umetnih (osvetlitev z ksenonsko obločnico) in naravnih (osvetlitev s Soncem in svetlobo neba) 
razmerah. A – polarimetrične slike v UV, modrem, zelenem in rdečem delu spektra. Stopnja polarizacije je 
prikazana z barvno lestvico oziroma s histogramom (B). 
Figure 41: Spectral dependence of the degree of polarization of stimuli (black shiny ball, water surface, 
horse, vegetation) in artificial (xenon arc lamp illumination) and natural (light coming from the Sun and 
the sky) conditions. A - polarimetric images in UV, blue, green and red part of the spectrum. The degree of 
polarization is indicated by a colour scale or a histogram (B). 
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Stopnji polarizacije pri žogi v laboratoriju in na konjskem hrbtu sta po celotnem spektru 
enaki, saj polariziran vzorec tvori spekularen odboj nepolarizirane svetlobe svetila – 
obločnice ali Sonca. To pomeni, da sta plastika in dlaka valovno nevtralna polarizatorja. 
V drugih primerih, kjer je bilo poglavitni vir svetlobe nebo, pa je bila stopnja polarizacije 
v UV in modrem delu spektra višja, kot v zelenem in rdečem delu. Pri rastlinju je za 
razliko od vode, stranic konja in žoge zunaj, opazna večja razlika med stopnjami 
polarizacije v UV in modrem ter zelenem in rdečem delu spektra. Ugotovili smo, da je v 
naravnih pogojih stopnja polarizacije najvišja v kratkovalovnem delu spektra, najbrž 
zaradi spektralne in polarizacijske sestave naravnega iluminanta – neba. Obadovi 
polarizacijsko občutljivi fotoreceptorji pa zaznavajo ravno tisti del spektra, kjer je stopnja 
polarizacije maksimalna. 
5.3.6.2 Obisk obadov in menjavanje vab na travniku 
 
Vabe smo postavili na travnik ~100 m narazen in v 15' intervalih šteli obiske obadov. 
Med zaporednimi intervali smo vabe rotirali in rotacijo ponovili najmanj tolikokrat, da so 
bile vse vabe na vseh lokacijah. Za vsako lokacijo smo izračunali delež obiska posamezne 
vabe in iz tega deleža nato izračunali povprečen obisk posamezne vabe. Povprečno 
vrednost smo prikazali v stolpčnih grafih s prikazano standardno deviacijo (Slika 42). 
Zaradi različnih kombinacij pasti, uporabljenih pri posameznih poskusih, so pri nekaterih 
grafih med stolpci prazna mesta. Namen tega je, da so stolpci z enako kombinacijo žoge 
in filtra med različnimi poskusi postavljeni eden nad drugim. Pri nobenem poskusu se ni 
zgodilo, da bi bila katera vaba brez obiska. 
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Slika 42: Rezultati vedenjskih poskusov s filtri iz dne 22. 6. in 7. 7. 2017, združeni (zgoraj) ter iz dne 21. 
7. 2017 (spodaj). Imena stolpcev pri spodnjem grafu so enaka tudi pri zgornjem grafu. Z zvezdico (*) so 
označene za določene dni neuporabljene postavitve ter s tem odsotnost podatkov. 
Figure 42: Results of behavioural filter experiments dated 22 June and 7 July 2017, merged (above) and 
dated 21 July 2017 (below). The column names in the lower graph are the same for the upper graph. Asterisk 
(*) marks the lack of usage of setups and thus absence of data. 
 
Podatki so bili normalno razporejeni, kar smo preverili s testom D'Agostino-Pearson, zato 
smo uporabili parametrične statistične teste. Statistično značilnost razlik med stopnjami 
privlačnosti posameznih kombinacij žog in filtrov smo preverili s testom ANOVA in 
Bonferronijevo korekcijo za večkratne primerjave (Preglednica 2). 
Mat žoge so bile v vseh primerih najmanj obiskane. To pomeni, da je polariziran odblesk 
ključen atraktant. Enako nizek obisk smo beležili na bleščeči žogi brez polariziranega 
vzorca v UV in modrem delu spektra (BČ DP450). Tako smo pokazali, da je za 
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polarotakso ključna polarizacija v UV in modrem. Alternativna razlaga tega rezultata je 
seveda tudi možnost, da odblesk, omejen na dolgovalovni del spektra, na obade deluje 
odbijajoče, saj draži celico R8v. 
Obisk na BČ DP400 je bil višji, kot na BČ DP300: privlak se močno poveča, če iz 
odbleska odstranimo UV komponento. Predpostavili smo, da do tega pride, ker v 
spektralno nehomogenem oponentnem paru receptorjev R7h (UV) in R8h (UV-modra) 
povišamo zaznani kontrast, saj ostaja celica R7h v vsakem kotu opazovanja nevdzražena. 
Zato smo poskušali vzdraženje omejiti samo na celico R8h in smo obade vabili z 
odbleskom samo v modrem delu spektra (BČ PP450). Izkazalo se je, da je bil obisk te 
vabe najvišji. S kombinacijama BČ DP400 in BČ PP450 smo v polarizacijsko 
oponentnem paru dražili samo R8h, vendar smo z BČ DP400 dražili tudi R8v. S tem smo 
pokazali, da je dolgovalovna svetloba (BČ DP450), ki draži R8v, resnično nekoliko 
odbijajoča. 
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Preglednica 2: Statistična analiza vedenjskih poskusov z uporabo filtrov iz dni 22. 6. 2017 in 7. 7. 2017 
(zgoraj) ter 21. 7. 2017 (spodaj). Prazna polja so uporabljena zaradi poenotenja imen stolpcev med poskusi 
z delnim prekrivanjem enakih testnih parametrov. Pomembnost razlik je označena z s. nz. (statistično 
neznačilna razlika; P > 0,05), * (P ≤ 0,05), ** (P ≤ 0,01), *** (P ≤ 0,001), **** (P ≤ 0,0001). 
Table 2: Statistical analysis of behavioural experiments using filters from the days 22 June 2017 and 7 July 
2017 (above) and 21 July 2017 (below). Blank fields are used to unify column names during experiments 
with partial overlapping of the same test parameters. The significance of differences is indicated by s. nz. 
(statistically insignificant difference; P > 0,05), * (P ≤ 0,05), ** (P ≤ 0,01), *** (P ≤ 0,001), **** (P ≤ 
0,0001). 
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Pokazali smo, da je monokromatska modra svetloba (BČ PP450) superstimulus za 
polarotaktične obade. Fenomen razlagamo na osnovi hipoteze, da modra barva poviša 
kontrast v spektralno neusklajenem oponentnem paru R7h (UV) in R8h (UV-modra). 
Hipotezo smo skušali ovreči tako, da smo obade vabili z monokromatsko UV svetlobo. 
Te razmere smo zaradi nedostopnosti svetlobnega filtra poustvarili z umetnimi svetili 
(Slika 43). 
 
 
Slika 43: Rezultati vedenjskih poskusov z umetnimi svetili iz dni 18. do 20. 7. 2017. Imena stolpcev pri 
spodnjem grafu so enaka tudi pri zgornjem grafu. 
Figure 43: The results of behavioural experiments with artificial illumination from days 18 to 20 July 2017. 
The names of the columns in the lower graph are the same in the upper graph. 
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Podatki so bili normalno razporejeni, kar smo preverili s testom D'Agostino-Pearson, zato 
smo uporabili parametrične statistične teste. Statistično značilnost razlik med stopnjami 
privlačnosti posameznih kombinacij žog in svetil smo preverili s testom ANOVA in 
Bonferronijevo korekcijo za večkratne primerjave (Preglednica 3). 
Preglednica 3: Statistična analiza vedenjskih poskusov z uporabo svetil iz dni 18.-20. 7. 2017. Pomembnost 
razlik je označena z s. nz. (statistično neznačilna razlika; P > 0,05), * (P ≤ 0,05), ** (P ≤ 0,01), *** (P ≤ 
0,001), **** (P ≤ 0,0001). 
Table 3: Statistical analysis of behavioural experiments using lamps from days 18-20. 7. 2017. The 
significance of differences is indicated by s. nz. (statistically insignificant difference; P > 0,05), * (P ≤ 
0,05), ** (P ≤ 0,01), *** (P ≤ 0,001), **** (P ≤ 0,0001). 
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Obadi so imeli najraje ugasnjena svetila, torej senco. V obeh poskusih pa je bila stopnja 
privlaka razporejena v vrstnem redu: maksimalno privlačen moder odblesk; sledi UV 
odblesk; najmanj privlačen zelen odblesk. 
Dokazali smo, da superstimulus ne nastane zaradi odbleska monokromatske UV ali 
modre svetlobe, temveč zaradi odbleska monokromatske modre svetlobe. 
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6 RAZPRAVA 
 
6.1 ANATOMIJA OČI VIŠJIH DVOKRILCEV 
 
Podred višjih dvokrilcev (Brachycera) združuje različno velike ter lokomotorno spretne 
vrste, od majhnih in počasnih (D. melanogaster), do velikih in hitrih (T. bromius) letalcev. 
Tako so, zaradi pomembnosti vidne informacije pri orientaciji v prostoru in zaradi 
različnih kotnih hitrosti objektov na mrežnici (še posebej pri visokih hitrostih leta) pri 
mnogih vrstah opazne specializacije vidnih sistemov. Vidna zaznava je metabolno 
zahteven proces (Pangršič in sod., 2005; Niven in sod., 2007), poleg tega pa zahteva 
specializirane optične elemente, katerih miniaturizacija je omejena zaradi uklona svetlobe 
(Kirschfeld, 1976). Tako so glavni dejavniki pri razvoju vidnih sistemov: pomembnost in 
kompleksnost vidne informacije za biologijo vrste, velikost organizma ter metabolne 
omejitve. Primerjava vidnih sistemov med izbranimi vrstami dvokrilcev prikazuje očitne 
razlike že na makroskopski stopnji, z analitičnimi pristopi pa se nam razkrijejo tudi 
razlike v njihovem delovanju. 
Primerjava zgradbe sestavljenih oči bojevniških muh in obadov odraža razlike med 
hitrostmi letenja (Slika 27), saj sta obe vrsti približno enako veliki, s približno enako 
velikimi očmi. Oči bojevniških muh so pri obeh spolih oblikovane kroglasto, brez 
izrazitih akutnih con. Obadi imajo v frontalnem in dorzalnem delu očesa opazne 
prilagoditve za povišanje ločljivosti in občutljivosti. Akutna cona pri samicah obadov je 
sestavljena iz faset s povečanim premerom ter nameščena bolj frontalno, pri samcih pa se 
večje fasete v daljših omatidijih nahajajo nekoliko bolj dorzalno. Poleg tega se očesi 
samcev frontalno stikata (holoptičnost), kar poveča območje potencialnega 
binokularnega vida, kornealne leče pa so popolnoma prosojne, brez strukturne 
obarvanosti, s čimer se poviša občutljivost zaznave. Takšna svetla cona je prisotna pri 
samcih mnogih vrst dvokrilcev in služi pri zaznavanju temne silhuete samice ob preletu 
preko svetlega neba (Van Hateren in sod., 1989; Straw in sod., 2006). Akutna cona pri 
samicah obada služi zaznavi gostiteljskih vrst, ki so najpogosteje pašne živali ter drugi 
gozdni kopitarji. Izrazita razlika v prisotnosti akutnih con med omenjenima vrstama je v 
največji meri posledica hitrosti lokomocije. Bojevniške muhe so počasni letalci, saj se 
odrasle ne prehranjujejo in pri dvorjenju ne dosegajo visokih hitrosti, medtem ko so 
hitrosti letenja obadov visoke in lahko dosežejo tudi do 145 km/h (Wilkerson in Butler, 
1984). Kotna hitrost slike objektov na mrežnici je pogojena s hitrostjo in smerjo 
lokomocije organizma ter razdaljo med objektom in organizmom. Pri visokih hitrostih 
leta so kotne hitrosti objektov v frontalnem delu vidnega polja nizke, tiste v perifernem 
delu vidnega polja pa visoke. Razvoj akutne cone v omejenem, frontalnem delu vidnega 
polja, ni pogojen samo z varčevanjem z metabolno energijo za vzdrževanje mrežnice, 
temveč ga določajo tudi kratki integracijski časi na perifernem delu vidnega polja. Kratke 
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integracijske čase v perifernem delu vidnega polja nekoliko kompenzirajo veliki 
sprejemni koti receptorjev, vendar je zato slika v tem delu vidnega polja manj razločna. 
Nizka ločljivost na periferiji torej zmanjša zabrisanost slike zaradi hitrega premikanja. 
Periferni vid pa je vsekakor pomemben, saj je pri vseh preučenih vrstah dobro razvit: 
marginalni omatidiji vzorčijo celo prostor za glavo živali. 
Sestavljene oči rdečeokih vrst višjih dvokrilcev (D. melanogaster, L. sericata in C. 
vicina) so izrazito rdeče obarvane zaradi prozornih kornealnih leč in rdečih zaščitnih 
pigmentov v mrežnici. Oči vseh rdečeokih vrst, ki smo jih vključili v raziskavo, se med 
spoloma le malo razlikujejo, tiste pri samicah D. melanogaster so nekoliko večje kot pri 
samcih, saj so samice tudi telesno večje. Akutnih con, tako kot pri bojevniških muhah, 
tudi pri njih ni, sprejemni koti posameznih fotoreceptorjev so veliki, celokupno število 
800 omatidijev v posameznem očesu pokriva široko vidno polje z nizko ločljivostjo. 
Samci L. sericata in C. vicina imajo nekoliko izrazitejše akutne cone kot samice istih vrst 
ter holoptičnost. Ločljivosti vida L. sericata in C. vicina so sorazmerno visoke, saj imajo 
velike oči, nizko lokalno ukrivljenost ter majhne kornealne leče ter posledično majhne 
zorne kote posameznih očesc. V frontalnem delu vidnega polja imajo prisotne akutne 
cone, ki pa niso tako izrazite kot pri obadih. Poleg tega so predstavniki obeh vrst dobri 
letalci. 
Oči bojevniških muh in obadov zaradi svoje velikosti omogočajo visoko ločljiv in 
občutljiv vid. To je mogoče z istočasnim povečanjem površine leč, dolgimi goriščnimi 
razdaljami leč ter nizko stopnjo ukrivljenosti površine oči (Stavenga, 2003). Velika 
količina traheol v mrežnicah omenjenih vrst nudi redundanten vir kisika, ki preskrbuje 
metabolno aktivne fotoreceptorske celice ter istočasno služi zmanjšanju mase glave. 
 
6.2 SPEKTRALNE ZNAČILNOSTI AKROMATSKEGA VIDA 
 
Spektralne občutljivosti perifernih fotoreceptorskih celic so pri vseh preiskovanih vrstah 
širokopasovne (Slika 28). Spektralne občutljivosti segajo od UV do zelenega dela spektra. 
Vrhovi občutljivosti v UV delu so posledica prisotnosti antenskega pigmenta, ki poviša 
občutljivost v UV delu spektra, kjer leži β vrh rodopsina. Kljub temu je zaradi nizkega 
števila fotonov v UV delu spektra in valovne optike rabdomov fotonski izplen zaradi 
antenskega pigmneta povečan le za okoli 10 % (Stavenga, 2004). Rodopsinski α vrhovi 
pa so pri daljših valovnih dolžinah. Valovne dolžine λmax, α so pri vrstah z rdeče 
pigmentiranimi očmi (D. melanogaster, L. sericata in C. vicina) pod 500 nm, λmax, α nižjih 
predstavnikov višjih dvokrilcev s temno pigmentiranimi očmi (T. bromius in H. illucens) 
pa nad 500 nm, kar je tudi skladno z opaženim vzorcem evolucije akromatskega vida pri 
dvokrilcih (Stavenga in sod., 2017). Rodopsini, katerih λmax, α < 500 nm, imajo 
batokromno, tisti z λmax, α > 500 nm pa hipsokromno premaknjen metarodopsinski spekter 
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(Stavenga, 1992). Transmitanca zaščitnih pigmentov pri rdečeokih vrstah je v rdečem 
delu spektra relativno visoka (primer Slika 28, B, P), zato sestavljeno oko preseva 
dolgovalovna svetloba. Ta ima verjetno negativen učinek na dinamično območje 
perifernih fotoreceptorjev, saj je spektralno prekrivanje med spektrom občutljivosti Rh1 
pri rdečeokih vrstah in transmisijskimi spektri njihovih zaščitnih pigmentov majhno, 
vendar lahko proži transdukcijo. Spektralno prekrivanje transmitance zaščitnih 
pigmentov in batokromno zamaknjenega absorbančnega spektra metarodopsina Rh1 pa 
je znatno, zato velika količina sipane dolgovalovne svetlobe izboljša fotorekonverzijo 
rodopsina (Stavenga, 1992). Visoka stopnja fotorekonverzije poviša občutljivost 
perifernih fotoreceptorjev, zaradi česar so vse tri rdečeoke vrste lahko aktivne tudi v 
temnejših okoljih. 
Pri L. sericata smo našli tudi nekaj širokopasovnih celic, ki so imele nekoliko nenavadne 
spektralne občutljivosti, saj so imele tri vrhove občutljivosti v UV, modrem ter rdečem 
delu spektra. Takšne spektralne občutljivosti smo izmerili le pri samcih, v perifernih 
fotoreceptorjih v svetli coni. Domnevamo, da te celice izražajo UV-modro občutljiv opsin 
Rh1, ki pa ima vrh v rdečem delu spektra zaradi spremenjene optike v svetli coni in 
znižane koncentracije zaščitnega pigmenta. Tu imajo omatidiji nekoliko povečane 
kornealne leče, interomatidijski kot pa je zmanjšan. Spektralno občutljivost smo merili z 
virom, ki je bil večji od sprejemnega kota posameznega omatidija, zato je merjeni 
fotoreceptor absorbiral precej dolgovalovne svetlobe, ki je bila sipana iz sosednjih 
omatidijev, nameščenih pod zelo majhnim kotom. Pri Luciliji torej svetla cona predstavlja 
izrazit kompromis med ločljivostjo, občutljivostjo in zmanjšanim delovnim območjem na 
račun sipane dolgovalovne svetlobe. Samci vrste L. sericata zasledujejo samice v 
zaporednem letu, na kompleksni podlagi vegetacije (Boeddeker in sod., 2003). Rastlinje 
odbija sorazmerno nizko količino dolgovalovne svetlobe, zato sipanje v svetli coni v tem 
konkretnem primeru ne predstavlja velike motnje za dober vid. 
Slabše razvita optika ter prisotnost puščajočih zaščitnih pigmentov niso nudile potrebne 
osnove za izrazite specializacije, diverzifikacijo in regionalizacijo spektralnega nabora 
akromatskega vida rdečeokih vrst višjih dvokrilcev, tako da so razlike med vrstami 
majhne. Premik spektralne občutljivosti R1–6 proti daljšim valovnim dolžinam je omejen 
zaradi dveh faktorjev: negativnega vpliva sipane dolgovalovne svetlobe skozi rdeče 
zaščitne pigmente in zaradi hipsokromnega premika dolgovalovnih opsinov, ki ne 
zmorejo izkoriščati sipane dolgovalovne svetlobe. Premik vrha absorbance R1–6 proti 
krajšim valovnim dolžinam bi bil vezan tudi na premik metarodopsinskega vrha v 
območje brez sipane dolgovalovne svetlobe, zato bi povzročil izgubo pozitivnega vpliva 
zaščitnih pigmentov na fotorekonverzijo. 
Vrste s temno pigmentiranimi očmi (T. bromius in H. illucens) imajo očesca optično 
izolirana s pigmenti in traheolami tudi v dolgovalovnem delu spektra. Že sama prisotnost 
traheol onemogoča razvoj mehanizma pospešene fotorekonverzije s sipano dolgovalovno 
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svetlobo, saj delujejo kot optični izolator. Poleg tega pa vrhovi spektralnih občutljivosti 
njihovih perifernih fotoreceptorjev (λmax, α) večinoma ležijo nad 500 nm valovne dolžine, 
torej so metarodopsini hipsokromno zamaknjeni. Poleg širokopasovnih fotoreceptorskih 
celic, ki pokrivajo območje od UV do zelenega dela in segajo nekoliko dlje v 
dolgovalovni del spektra, kot tiste pri rdečeokih vrstah, imajo v določenih delih mrežnice 
razvite tudi spektralno ožje fotoreceptorje R1–6 z občutljivostmi v UV in modrem delu 
spektra. Pri obadih so ti prisotni izključno pri samcih (Slika 28, E), pri bojevniških muhah 
pa so prisotni pri obeh spolih (Slika 28, D). 
Velika pestrost in regionalizacija spektralnih občutljivosti pri bojevniških muhah bi 
utegnili biti posledici spektralnega filtriranja vpadne svetlobe preko strukturno obarvanih 
kornealnih leč (Slika 30). Te bi s svojim delovanjem lahko spremenile en sam 
fotoreceptorski razred, ki ima široko spektralno občutljivost, v dva (Stavenga, 2002). V 
primeru ko bi bila širokopasovna fotoreceptorska celica pod modro kornealno lečo, bi 
bila njena občutljivost znižana in zamaknjena proti zelenem delu spektra ter obratno 
(Slika 30, Z in M(-UV)). Ugotovili smo, da razporeditev spektralnih občutljivosti pri 
bojevniških muhah sovpada s transmitanco obarvanih kornealnih leč. Tako se UV-modro 
občutljive fotoreceptorske celice nahajajo pod zelenimi kornealnimi lečami ter zeleno 
občutljive celice pod modrimi kornealnimi lečami. Na ta način znižana prepustnost 
kornealnih leč ne sovpada z vrhom absorbance opsina spodaj. Barvni vzorec na površini 
očesa torej minimalno moti zaznavo svetlobe. Sklepamo, da se ti vzorci niso razvili zaradi 
filtriranja vpadne svetlobe, temveč da karseda minimalno motijo zaznavo svetlobe, in 
predstavljajo znotrajvrstni signal. Urejen ornament je razvit na zelo urejeni strukturi, 
sestavljenem očesu. Seveda velja pomislek, ali so insekti z nizko ločljivostjo sploh 
sposobni razločiti kompleksne vzorce na površini očesa. Razdalja, na kateri bi lahko 
prepoznavali vzorce, je vsekakor majhna. Velja pa, da dinamična ločljivost mušjih oči 
nekajkrat presega tisto, ki jo določa geometrijska optika omatidijev (Juusola in sod., 
2017). Muhe vsekakor niso osamljen primer, saj so znotrajvrstno prepoznavo »obraznih« 
vzorcev dokazali pri osah (Tibbets, 2002). 
Različne spektralne občutljivosti pri samcih in samicah obadov (Slika 28, E) kažejo na 
morebitno prilagoditev za ojačenje kontrasta in stabilizacijo ozadja za zaznavo vedenjsko 
pomembnih dražljajev. Tako imajo samci UV-modro občutljive periferne fotoreceptorje, 
kar izostri zaznavo temne silhuete samice na nebu, medtem ko so spektralno širši UV do 
zeleno občutljivi fotoreceptorji pri samicah primerni za zaznavo stabilnega signala 
vegetacije, proti kateremu je možna primerjava signalov iz centralnih fotoreceptorjev, za 
zaznavo potencialnega gostitelja. Takšno stabilno ozadje izboljša zaznavo tako pri 
barvnem kot pri polarizacijskem vidu. Poleg tega je široka spektralna občutljivost v 
splošnem primerna za akromatski kanal, s čimer se poviša fotonski izplen in izboljša 
razmerje med signalom in šumom. 
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Kljub temu preprost izračun pokaže, da premik občutljivosti R1–6 v kratkovalovni del 
spektra ne prinese povišane občutljivosti, četudi se zdi, da se »modro« občutljivi 
receptorji idealno ujemajo z »modrim« nebom. Analizo kratkovalovnega premika smo 
opravili na primerih samic T. bromius (Tb F, zelen opsin), samcev T. bromius (Tb M, 
UV-moder opsin) in metuljčice Libelloides macaronius (Lm, UV opsin), ki lovi temne 
žuželke na nebu, vendar s pomočjo oči, ki imajo superpozicijsko optiko in so občutljive 
izključno na UV (Belušič in sod., 2013). Spektralne občutljivosti teh živali smo pomnožili 
z radiančnima spektroma standardnega iluminanta CIE D65 in neba (meritev s 
spektroradiometrom na strehi Oddelka za biologijo BF UL, zenit, 5. 6. 2015 ob 20. uri) 
(Slika 44, A). Izkaže se, da je izplen fotonov najvišji, če receptorji vsebujejo zeleni opsin; 
v primerjavi z zelenim opsinom samic obadov UV-modri opsin samcev absorbira ~40 % 
fotonov, UV opsin metuljčice pa le ~20 % fotonov (Slika 44, B). UV-moder in UV opsin 
torej ne prinašata maksimalne občutljivosti. Zaznava plena ali samic na nebu s 
kratkovalovno občutljivimi receptorji prinaša povsem drugo prednost: poenostavitev 
vidnega ozadja. Oblaki na nebu so namreč najmanj kontrastni ravno v UV delu spektra, 
kontrast pa narašča z valovno dolžino (Belušič in sod., 2013). Pri tem edinole dnevno 
aktivne metuljčice, z očmi s superpozicijsko optiko, z ozkopasovnimi UV receptorji, 
absorbirajo dovolj UV fotonov, da ob optimalno poenostavljenem vidnem ozadju v 
receptorjih ohranjajo dobro razmerje med signalom in šumom. Samci obadov, z očmi z 
nevralno superpozicijo, ali pa npr. troti, z apozicijsko optiko (Peitsch in sod., 1992) 
potrebujejo širokopasovne, UV-modro občutljive receptorje, da dosežejo dovolj dober 
kompromis med svetlobno občutljivostjo oz. izplenom fotonov in poenostavljenim 
vidnim ozadjem, ki pa ni tako zelo optimizirano, kot pri metuljčici. 
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Slika 44: Kratkovalovni premik spektralne občutljivosti sestavljenih oči. A, Spektralne občutljivosti samice 
(TbF) in samca (TbM) obada Tabanus bromius ter metuljčice Libelloides macaronius (Lm) ter kvantna 
radiančna spektra iluminanta CIE D65 in neba. B, Relativni izplen fotonov treh živali iz A, izračunan kot 
integral zmnožka radiančnih spektrov in spektralnih občutljivosti. 
Figure 44: Short-wavelength shift of the spectral sensitivity of the compound eyes. A, Spectral sensitivity 
of the female (TbF) and male (TbM) horsefly Tabanus bromius and Libelloides macaronius butterfly (Lm) 
and the quantum radiance spectra of the CIE D65 illuminant and the sky. B, Relative photon catch of three 
animals from A, calculated as an integral of product of radiant spectra and spectral sensitivities. 
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Obadi ne potrebujejo rdeče pigmentiranih oči, saj je za fotorekonverzijo vidnih 
pigmentov dovolj svetlobe že pri krajših valovnih dolžinah. Tako je za opazovanje temnih 
tarč na modrem nebu, dovolj modre svetlobe za učinkovito fotorekonverzijo UV opsina, 
v primeru modrega opsina in zelenega metarodopsina pa je prav tako dovolj zelene 
svetlobe za učinkovito obnavljanje zadostnih količin vidnih pigmentov. Predvsem na 
račun približno dvakrat višje občutljivosti metarodopsinske v primerjavi z rodopsinsko 
izoformo. 
 
6.3 KOTNA OBČUTLJIVOST IN LOČLJIVOST OČESA 
 
Evolucijo vidnih sistemov ženejo nasprotujoče si zahteve po občutljivosti, hitrosti, 
energijski porabi in drugih lastnostih, zato pogosto pripelje do izrazitih kompromisov v 
ustroju in delovanju oči. To zlasti velja za ločljivost in občutljivost sestavljenega očesa, 
ki sta načeloma obratno sorazmerni. 
Kotne občutljivosti višjih dvokrilcev z rdeče pigmentiranimi očmi so široke, širina pa je 
odvisna od valovne dolžine. Njihove ŠPV segajo vse od 2 ° do 6 ° v UV, pa do nekajkrat 
večjih vrednosti v rdečem delu spektra. Ločljivost takšnega očesa je nizka. Zato pa so 
svetlobne občutljivosti fotoreceptorjev s širokimi kotnimi občutljivostmi visoke, saj je 
vpadni kot, iz katerega posamezen fotoreceptor zajema svetlobo, velik. 
Izjemno široke kotne občutljivosti v rdečem so posledica nizke absorbance zaščitnih 
pigmentov v dolgovalovnem delu spektra. Absorbanca rodopsina Rh1 je v istem delu 
spektra relativno nizka. Maksimalne amplitude napetosti odgovorov R1–6 pri draženju z 
rdečo svetlobo so bile pri naših poskusih nekajkrat nižje, kot pri draženju z UV svetlobo. 
Pri poskusih smo dražili s točkovnim virom svetlobe. V naravi pa dolgovalovna svetloba 
prihaja od vsepovsod, še zlasti pa neposredno s Sončeve ploskve. Zato je lahko v naravnih 
pogojih celokupni vpliv dolgovalovne svetlobe moteč dejavnik - bleščavost, ki 
nespecifično draži receptorje in zmanjšuje njihovo dinamično območje ter kontrastno 
občutljivost. Pretvorba amplitude odgovorov v občutljivost (Slika 32) kaže, da je 
občutljivost na dolgovalovno svetlobo v resnici sorazmerno visoka tudi izven 
receptivnega polja fotoreceptorja. Stopnja bleščavosti pa je povezana z velikostjo očesa, 
in je najvišja pri višjih dvokrilcih z majhnimi očmi. Manjše oči (D. melanogaster) imajo 
v dolgovalovnem delu spektra visoko transmitanco, saj je pot svetlobe, ki v mrežnico 
vstopa mimo optičnih osi omatidijev, krajša, kot pri vrstah, katerih oči so večje (L. 
sericata in C. vicina). Ker je absorbanca rdečih zaščitnih pigmentov v UV visoka, je kotna 
občutljivost v kratkovalovnem delu spektra mnogo manj odvisna od velikosti oči. 
Sklepamo, da je pri višjih dvokrilcih z rdečimi očmi način rabe vida pogojen z velikostjo 
živali: ob dani absorbanci zaščitnih pigmentov je njihova optična izolativnost (oz. 
efektivna optična gostota) premo sorazmerna z dolžino optične poti. Manjše vrste so tako 
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vezane na temotne razmere (oz. so skotopične), nemara celo pogoje brez neposredne 
svetlobe Sonca, saj je samo tedaj količina sipane dolgovalovne svetlobe v mrežnici dovolj 
nizka, da lahko fotoreceptorji delujejo z optimalno kontrastno ločljivostjo. Tudi ime 
vinske mušice, Drosophila, pomeni »tista, ki ima rada mrak«. Samo večje vrste rdečeokih 
dvokrilcev, z večjimi očmi, dosegajo zadostno efektivno optično gostoto zaščitnih 
pigmentov, ki optično ločujejo omatidije med seboj, da lahko uspešno uporabljajo vid 
tudi v fotopičnih pogojih, tudi ob neposredni svetlobi Sonca. 
Kotne občutljivosti pri vrstah višjih dvokrilcev s temno pigmentiranimi očmi niso 
pomembno odvisne od valovne dolžine svetlobe. Manjše razlike med kotnimi 
občutljivostmi pri različnih valovnih dolžinah, velikostnega reda stopinje, vendarle 
obstajajo, vsaj zaradi lastnosti integrirane optike dioptričnega aparata in rabdomere kot 
valovnega vodnika. Vpadna svetloba namreč v rabdomeri vzbuja moduse, katerih 
prostorsko energijski kotni profili so odvisni od valovne dolžine svetlobe in premera 
rabdomere. Učinek modusov je posebej opazen v rabdomerah s premerom < 2 μm 
(Stavenga, 2003). Dolgovalovna svetloba lahko v rabdomeri vzbuja ozek prvi modus, 
kratkovalovna pa še širše, višje moduse. Zato je kotna občutljivost v UV delu spektra 
malenkost širša. Na izpovprečenih podatkih (Slika 31) učinek ni opazen, pri meritvah iz 
posameznih celic pa so bile razlike jasno razvidne. Ločljivost vida je pri obeh spolih 
obadov visoka in ni od valovne dolžine odvisna (Slika 34). Visoka absorbanca rjavih 
zaščitnih pigmentov in traheole zagotavljajo popolno lateralno optično izolacijo 
omatidijev. 
 
6.4 ZNAČILNOSTI POLARIZACIJSKEGA VIDA 
 
Mnoge žuželke uporabljajo polarizirano svetlobo pri orientaciji. Obadi pa jo, poleg 
orientacije, uporabljajo tudi za zaznavo plena in vode. Vidni sistem obadov je edinstven 
primer izrazite prilagoditve za zaznavo polariziranih objektov. 
 
6.4.1 Anatomija mrežnice obada 
 
Mrežnica obadov, razen dorzalnega obroča, sestoji iz dveh tipov omatidijev. Glavne 
razlike, pomembne za razumevanje polarotakse, so v usmerjenosti mikrovilov centralnih 
fotoreceptorskih celic, saj so mikrovili perifernih fotoreceptorjev pri obeh podtipih 
zasukani na enak način (Slika 36, A in B zgoraj). Na podlagi orientacije mikrovilov lahko 
sklepamo, da so omatidiji tipa H najprimernejši za zaznavo linearne polarizacije svetlobe. 
R7h in R8h imata mikrovile vzdolž vsake celice poravnane. Mikrovili R7h so poravnani 
v horizontalni ravnini, mikrovili R8h pa v vertikalni. Pravokotna namestitev omogoča 
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omejeno zaznavo stopnje polarizacije (dipolatični vid) (Labhart, 2016). Ta način zaznave 
ne nudi polne in nedvoumne analize, saj svetloba, polarizirana diagonalno glede na smer 
detektorjev, proži enako zaznavo, kot nepolarizirana svetloba. Ali je dipolatični vid tudi 
v resnici inferioren v primerjavi s polno analizo polarizacije, ki jo omogoča tripolatični 
vid, s tremi orientacijami detektorjev? 
Odgovor smo poiskali tako, da smo s polarimetrično kamero slikali živali na paši ter 
računsko simulirali tripolatični in dipolatični vid (Slika 45). Izkazalo se je, da je 
dipolatični vid slep za poševno polarizirane odboje s površine listja, ki v tripolatični 
podobi prispeva precej polarizacijskega signala. Dipolatični vid dobro izolira zaznavo 
horizontalno polariziranih odbojev z živalske dlake in kaže, da nudi optimalno razmerje 
signal:šum pri polarimetrični zaznavi živali med rastlinjem. 
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Slika 45: Polarimetrični sliki antilop na paši v UV kanalu. A – polna analiza linearne polarizacije s 
tripolatičnim vidom polarimetrične kamere; B in C – omejena analiza z dipolatičnim vidom obada, s 
pravokotno nameščenimi polarizacijskimi kanali v vodoravni in navpični (B) ter diagonalnih (C) smereh. 
Figure 45: Polarimetric images of grazing antelopes in the UV channel. A - a full linear polarization analysis 
with a three-polatic vision of a polarimetric camera; B and C - a limited analysis with a dipolatic view of a 
horsefly, with rectangularly positioned polarization channels in horizontal and vertical (B) and diagonal (C) 
directions. 
 
Distribucija H in V omatidijev znotraj posameznega očesa ni enakomerna, saj so H 
omatidiji najpogosteje v frontalni in ventralni mrežnici in nekoliko manj pogosti v ostalih 
delih mrežnice (Slika 35, E), kar odraža prilagoditev na zaznavo polariziranih objektov v 
sprednjem in spodnjem delu vidnega polja. Barvni vid, ki ga omogočajo V omatidiji, je 
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bolj zastopan v dorzalni mrežnici. Ta del mrežnice vzorči horizont in zgornji del vidnega 
polja ter nadomešča ocele, ki sicer analizirajo smer horizonta. 
Razmerje med dolžinama celic R7h in R8h je blizu optimuma za analizo polarizacije pri 
visokih jakostih svetlobe (Heras in Laughlin, 2017), kar je razumljivo, saj so obadi aktivni 
predvsem ob sončnem vremenu. 
 
6.4.2 Fiziološke značilnosti fotoreceptorskih celic 
 
Znotrajcelične meritve z ostro elektrodo pri obadih kažejo na funkcionalno segregacijo 
razredov fotoreceptorjev. Odzivi R1–6 na svetlobne pulze imajo hitro dinamiko (kratka 
latenca, kratek depolarizirajoč tranzient, ki mu sledi tonični plato pri ~ 50 % maksimalne 
depolarizacije; hiperpolarizacija po koncu pulza). Odzivi centralnih fotoreceptorjev R7 
in R8 so počasnejši (daljša latenca, daljši depolarizirajoč tranzient, ki mu sledi tonični 
plato pri ~ 60–80 % maksimalne depolarizacije; brez hiperpolarizacije po koncu pulza) 
in grobi, saj jih sestavljajo večji kvantni sunki (Slika 37). 
Nizko razmerje signal:šum centralnih fotoreceptorjev izhaja zgolj iz njihove majhnosti 
(Hardie, 1985). Specifična upornost membrane je pri vseh razredih fotoreceptorjev 
konstantna, zato je upornost celične membrane odvisna samo od njene površine. Ta je pri 
R7 in R8 približno pol manjša, kot pri R1–6, zato je upornost centralnih receptorjev 
približno dvakrat višja. Tokovni kvantni sunki so pri obeh razredih fotoreceptorjev enako 
veliki, napetostni kvantni sunki pa so pri R7 in R8 dvakrat višji, kot pri R1–6. Signal 
centralnih fotoreceptorjev, ki je zato poslabšan s kvantnim šumom (ang. »photon shot 
noise«), postane zanesljiv šele z daljšim časom integracije v živčevju ter zato ni primeren 
za analizo hitrih pojavov in gibanja. Periferne celice, ki so glavni vhod v vidni sistem 
prepoznave gibanja, pa so na to specifično nalogo bolje prilagojene. Nizka stopnja šuma 
in fazičen odziv omogočata kvalitetno zaznavo nizkih kontrastov in hitrih sprememb že 
na ravni posamezne celice. Za zaznavo gibanja je informacija o barvi nepomembna, zato 
so spektralne občutljivosti perifernih fotoreceptorskih razredov široke, s čimer se poveča 
izplen fotonov. 
Periferni fotoreceptorji obeh tipov omatidijev imajo zelo nizko polarizacijsko 
občutljivost, PS ~ 1,0–1,2; ta pa pri drugih vrstah muh in pri receptorjih metuljev dosega 
vrednosti PS ~ 2 (Oonincx in sod., 2016; Pirih in sod., 2010). Pri vinski mušici smo 
izmerili tudi višje vrednosti, do PS ~ 4 (Ilić in sod., 2018). Izrazito nizka PS R1–6 je 
najbrž prilagoditev na hiter let okrog močno polariziranih tarč, saj lahko tedaj stabilizira 
signal, ga naredi neodvisnega od polarizacije, ter poviša izplen fotonov. Celice R7h, R7v 
in R8v imajo horizontalno nameščene mikrovile, R8h pa vertikalno. Polarizacijske 
občutljivosti R7h in R8h so visoke, tiste pri R7v in R8v pa nizke. Sklepamo, da so R7v 
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in R8v zasukane in imajo znižano PS ravno zato, da uspešneje analizirajo barvo objektov, 
neodvisno od stopnje polarizacije. 
Centralni fotoreceptorji obadov nastopajo v parih: UV R7h in UV-modro občutljiva R8h 
ter UV R7v in UV-zeleno občutljiva R8v. Glede na spektralne občutljivosti parov R7 in 
R8 sklepamo, da H tip omatidija sovpada z mušjimi pale (p) omatidiji, V tip omatidija pa 
z yellow (y) omatidiji (Rister in Desplan, 2013). Pri tem so p omatidiji namenjeni 
polarizacijskemu vidu, y pa barvnemu vidu. Naši rezultati jasno kažejo, da pri obadih 
spektralna segregacija omatidijskih tipov sovpada tudi z dvema modalitetama vida. 
Odkritje podpirajo tudi študije na gensko spremenjenih vinskih mušicah: utišanje p 
omatidijev pri Drosophili odstrani ventralni polarizacijski vid (Wernet in sod., 2012), 
utišanje y omatidijev pa odstrani barvni vid (Schnaitmann in sod., 2013). 
Naše odkritje celičnega substrata pa odpira nova vprašanja. Dipolatična analiza 
polarizacije je optimalna tedaj, ko si detektorja delita skupno vidno polje, imata 
pravokotni smeri maksimalne polarizacijske občutljivosti ter enaki spektralni 
občutljivosti. Enaki spektralni občutljivosti omogočata nedvoumno analizo polarizacije, 
ki ni odvisna od spektralne sestave oz. barve vzorčenega motiva. Pri obadih pa imata 
celici R7h in R8h, ki analizirata polarizacijo, različni spektralni občutljivosti, torej sta 
heterokromatični. Predpostavimo lahko, da je izražanje opsinov v teh dveh celicah 
omejeno z ustaljenim vzorcem izražanja opsinov pri muhah. Vendar pa vemo, da celici 
R7marg. in R8marg., ki tvorita analizator v dorzalnem obroču, izražata samo en opsin, UV 
občutljiv Rh3. Tudi v zalezovalniku samcev obadov je prišlo do zamenjave zelenega 
opsina z modro občutljivim opsinom. Zamenjave opsinov v različnih regijah očesa 
obstajajo in so možne. Sklepamo torej, da je odstopanje od spektralno homogenega 
»optimuma«, kakršnega poznamo v dorzalnem obroču, znak manj očitne prilagoditve na 
zaznavo ključnih dražljajev. Celica R8h, ki je senčena s celico R7h, izraža opsin s širšo 
spektralno občutljivostjo, kot R7h. Takšna asimetrija v spektralni občutljivosti najbrž 
lahko kompenzira nižjo svetlobno občutljivost senčene, proksimalne celice R8. 
Asimetrije ne opazimo pri spektralno homogenih R7 in R8 v dorzalnem obroču, vendar 
najbrž zato, ker sta celici bodisi krajši (kot pri Drosophili; Hardie, 1984) in je zato učinek 
medsebojnega senčenja zanemarljiv, ali pa imata mikrovile razporejene v izmeničnih 
plasteh (kot pri obadih; Wunderer in sod., 1990), kar izniči učinek medsebojnega senčenja 
(Snyder in Laughlin, 1975). Zato pa mora spektralno heterogen par R7h in R8h 
neizogibno povzročati od barve odvisne polarizacijske artefakte. Detekcija v UV delu 
spektra je nedvoumna in natančna, saj sta obe celici občutljivi na UV svetlobo. Ker pa je 
samo ena celica v paru občutljiva na modro svetlobo, bo monokromatska modra svetloba 
v paru R7h in R8h izzvala enak vzorec zaznave, kot polarizirana svetloba. Posledice 
spektralne neusklajenosti smo opazili pri vedenjskih poskusih. 
Povišana spektralna občutljivost R8v in R8h celic v UV delu spektra je najverjetneje 
posledica izraženega antenskega pigmenta. Pri vinski mušici smo pokazali, da antenski 
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pigment izniči polarizacijsko občutljivost R1–6 (Slika 39; Ilić in sod., 2018). 
Elektrofiziološko izmerjene vrednosti PS pri R8h obadov pa kažejo na visoko 
polarizacijsko občutljivost tudi v UV delu spektra. Na podlagi modeliranja absorbance 
glede na valovno dolžini in smer orientacije mikrovilov smo pokazali, da je svetloba, ki 
zapusti celico R7h, delno polarizirana v vertikalni smeri, saj je celica pretežno absorbirala 
fotone v horizontalni smeri. Tako ima lahko R8h visoko polarizacijsko občutljivost v UV 
samo na račun filtriranja s strani R7h. V paru R7v in R8v učinek ni opazen, saj so 
mikrovili obeh celic pretežno vzporedno orientirani. 
 
6.5 VPLIV SPEKTRALNE SESTAVE POLARIZIRANIH MOTIVOV NA 
POLAROTAKTIČNO VEDENJE OBADOV 
 
Na podlagi pridobljenih anatomskih in fizioloških meritev ter podatkov iz literature smo 
zasnovali serijo vedenjskih poskusov, s katerimi smo preverili, kako spektralna sestava 
svetlobe, odbite z vab, vpliva na polarotakso obadov. Na ta način smo se želeli prepričati 
o vedenjskih vlogah posameznih razredov fotoreceptorjev oz. omatidijev, katerih 
spektralne lastnosti smo določili v laboratoriju. 
 
6.5.1 Polarizacijski vzorci v okolju 
 
Polarizacijski vid pri obadih je omejen na UV in modri del spektra. Predpostavili smo, da 
je usklajen s spektralno sestavo polariziranih odbojev iz vedenjsko pomembnih objektov: 
z živalske dlake, rastlinja in vode. Spektralna in polarimetrična analiza odboja svetlobe 
iz živalskege dlake v kontroliranih laboratorijskih razmerah je pokazala, da je stopnja 
polarizacije obratno sorazmerna valovni dolžini (Starc, 2016). Črne bleščeče žoge, ki jih 
uporabljajo za vabe za obade, in ki smo jih izbrali za naše vedenjske poskuse, pa so v 
laboratorijskih pogojih spektralno nevtralne, oziroma stopnja polarizacije odbite svetlobe 
ni odvisna od valovne dolžine. Stopnja polarizacije svetlobe, odbite s taistih žog, pa je v 
naravnem okolju obratno sorazmerna valovni dolžini (Slika 39; Ilić in sod., 2018), 
podobno, kot pri krznu v laboratoriju. Iz tega sledi, da je valovna odvisnost stopnje 
polarizacije sicer spektralno nevtralnih objektov posledica lastnosti naravnega 
iluminanta. 
Polarizacijski vzorec neba je zaradi sipanja svetlobe v atmosferi najizrazitejši v UV in 
modrem delu spektra (Horváth, 2014). To se kaže tudi pri polarimetričnem fotografiranju 
(Slika 41). Vodna gladina, povoščene površine rastlinskih listov, živalska dlaka ter 
bleščeče površine (npr. žoga) v veliki meri odražajo stopnjo polarizacije neba, tako da 
imajo njihovi odbleski najvišjo stopnjo polarizacije v UV in modrem delu spektra ter 
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nekoliko nižjo pri daljših valovnih dolžinah. Stopnja polarizacije vegetacije v zelenem in 
rdečem delu spektra je zmanjšana zaradi absorbcije svetlobe v fotosintetskih pigmentih. 
Absorbanca klorofila je v zelenem delu spektra nizka, tako je relativni delež 
polariziranega spekularnega odboja v primerjavi s celokupno reflektanco nizek. Pri dlaki 
je valovna odvisnost najbrž posledica melanina v koži in dlaki ter optičnih lastnosti dlake. 
Melanin absorbira predvsem kratkovalovno svetlobo, zato je v tem delu spektra delež 
nepolarizirane svetlobe, difuzno sipane s krzna, nizek, delež spekularno odbite, 
polarizirane svetlobe pa visok. Naravni iluminant valovno odvisnost pri krznu dodatno 
okrepi. 
 
6.5.2 Vpliv različnih vab na polarotakso 
 
Na osnovi vedenjskih poskusov s kombinacijami žog in filtrov ali svetil smo ugotovili, 
da obadi iščejo tarče s kombinacijo sistemov za analizo akromatskih, barvnih in 
polarizacijskih kontrastov. Pri tem najbrž uporabljajo podobne oponentne sisteme za 
analizo polarizacije, kot jih muhe uporabljajo pri barvnem vidu (Schnaitmann in sod. 
2018). 
Identifikacija tarče je odvisna od akromatskega, negativnega kontrasta, ki ga ustvari 
temna tarča na relativno svetli podlagi vegetacije. Relativno visoka absorbanca celinskih 
vodnih teles, bogatih z organskimi snovmi, pigmentov v živalski dlaki ali umetnih vab, 
ustvari temnejši objekt na svetlejšem ozadju rastlinstva. Informacijo o kontrastu objekta 
v primerjavi z okolico najverjetneje posredujejo periferni fotoreceptorji R1–6. Poleg 
akromatskega kontrasta je za polarotakso pomembna tudi polariziranost dražljaja, 
natančneje polarizacija v kratkovalovnem delu spektra. Polarizirani odboji iz tarč – teles 
prežvekovalcev ali pa iz žog – so, zaradi cilindrične ali sferične oblike, relativno stabilni 
in neodvisni od kota opazovanja med lokomocijo. Stopnja polariziranosti odbleska s 
površine vsakega izmed povoščenih listov vegetacije je sicer visoka, vendar je ta signal 
fragmentiran in se med lokomocijo močno spreminja. Videli smo tudi, da je rastlinstvo 
pretežno poševno polarizirano, zato je z dipolatičnim, horizontalno orientiranim 
sistemom za polarizacijski vid, slabo opazno. Tako je stabilen signal za polarizacijski vid, 
ki ga posredujejo omatidiji tipa H ali pale, zgolj polariziran vzorec na temnem živalskem 
telesu. (Horváth in sod. 2017). Omatidijski tip V ali yellow pa posreduje oponentni signal 
med UV občutljivimi R7v in UV ter zeleno občutljivimi R8v ter služi barvnemu vidu. Ta 
tip omatidijev vodi negativno takso, stran od objektov, ki odbijajo zeleno svetlobo – torej 
omogoča ločevanje med vegetacijo in plenom. Predlagamo shemo nevralne vezave, 
prikazano na Sliki 46. Napad samice obada proži zaznava temnega objekta: periferni 
fotoreceptorji, ki zrejo v objekt, so pri tem manj vzdraženi, kot periferni fotoreceptorji 
omatidijev, ki zrejo v okolico objekta. Poleg tega mora imeti svetloba, odsevana od 
objekta, visoko stopnjo polarizacije v UV in modrem delu spektra. Prisotnost zelenega 
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dela spektra na objektu deluje odbojno, saj vzdraži R8v fotoreceptorje in proizvede močan 
zaviralen signal iz V tipa omatidijev. Primerjava oponentnih signalov iz obeh tipov 
omatidijev z visoko pozitivno obtežitvijo signala iz H tipa omatidijev ter nekoliko nižjo 
ter negativno obtežitvijo iz V tipa omatidija uspešno razloži rezultate vedenjskih 
poskusov. 
 
 
Slika 46: Predvidena shema nevralne vezave. Polarotaksa je izzvana v primeru, ko je (i) objekt temnejši kot 
njegova neposredna okolica, kar je posredovano z nižjo stopnjo vzburjenja perifernih fotoreceptojev 
omatidijev, ki zrejo v objekt v primerjavi z omatidiji, ki zrejo v njegovo neposredno okolico. Vsak bel ali 
črn kvadrat pri R1–6 predstavlja celokupen rabdom posameznega omatidija. Svetloba odbita iz objekta 
mara biti (ii) polarizirana v kratkovalovnem delu spektra, kar povzroči izmenično vzburjenje bodisi v R7h 
(horizontalno polarizirana svetloba) ali v R8h (navpično polarizirana svetloba) ter (iii) odsotnost zelenega 
dela spektra. Izhoda iz izključujočih ALI logičnih vrat sta neenakomerno obtežena. Iz H tipa omatidija je 
močno pozitivno, iz V omatidija pa šibko negativno obtežen. Takšno logično vezje sovpada z rezultati 
vedenjskih poskusov. 
Figure 46: Expected neural wiring scheme. Polarotaxis is elicited in the case when (i) the object is darker 
than its immediate surroundings, which is detected by a lower level of excitement of peripheral 
photoreceptors of the ommatidia, which look towards the object in comparison with ommatidia, which look 
in its immediate surroundings. Each white or black square at R1–6 represents the entire rhabdome of an 
individual ommatidium. Light, reflected from the object has to be (ii) polarized in the short-wavelength 
part of the spectrum, which causes an alternate excitement either in R7h (horizontal polarized light) or in 
R8h (vertically polarized light), and (iii) the absence of the green part of the spectrum. The outputs of the 
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exclusive OR logic gates are weighted unequally. H-type ommatidia is strongly positive, and V ommatidia 
is poorly negatively weighted. Such a logical circuit coincides with the results of behavioural experiments. 
 
Polarotakso smo uspešno inhibirali z vabami z nizko stopnjo polarizacije (mat črne ali 
modre žoge). Enak učinek smo dosegli, če smo atenuirali polariziran odboj v UV in 
modrem delu spektra. S tem smo eliminirali oponentni signal iz omatidijskega tipa H. Z 
atenuacijo odboja v UV delu spektra smo povišali stopnjo polarotakse. V tem smo utišali 
signal iz R7v in R7h, celice R8v in R8h pa so bile vzdražene. Zato je bil oponentni signal 
znotraj posameznih omatidijskih tipov poudarjen. Močan pozitivni vpliv iz H ter šibkejši 
negativni vpliv iz V omatidijev je proizvedel okrepljeno polarotaktično vedenje. Z 
modrim pasovnim filtrom smo atenuirali UV signal in povišali oponentni kontrast v H 
omatidijih, V omatidije pa smo povsem utišali, saj smo odstranili tudi dolgovalovno 
svetlobo. Na ta način smo izolirali samo pozitivni polarotaktični odziv, odstranili smo 
inhibicijo iz V omatidijev, in proizvedli izredno močno polarotaktično vedenje. Takšen 
dražljaj je poseben primer, ki v naravnem okolju praktično ne obstaja; pravimo, da je 
monokromatska modra svetloba superstimulus. Pri tem sploh ni nujno, da je modra 
svetloba polarizirana, saj v vsakem primeru draži samo eno celico (R8h) v oponentnem 
paru H omatidijev. 
Privlak k modri svetlobi so opazili tudi Allan in Soffolano (1986) ter Minzell in sod., 
2002. Mešanje barve in polarizacije ima lahko tudi adaptivno signifikanco, saj so 
polarizirani odboji svetlobe z neba na živalskem krznu bogati zlasti z modro svetlobo. 
Zato menimo, da obadi namenoma mešajo polarizacijski vid in kromatično komponento 
zaznave modrikastih odbleskov, kar dodatno okrepi kontrast tarče v naravnem okolju. 
Modre pasti zelo uspešno uporabljajo tudi za obvladovanje krvosesih muh ce-ce 
(Glossina sp.), ki prenašajo smrtonosno spalno bolezen. Ugotovili so, da je subjektivno 
moder tekstil primeren samo tedaj, ko ima nizko reflektanco v UV (Lindh in sod., 2012). 
Domnevamo, da gre tudi v tem primeru za superstimulus. Podatki o polarotaksi ce-ce 
muh so sicer zelo anekdotični (Pollock, 1982), vendar menimo, da so razvile podoben 
sistem za zaznavo plena, kot obadi. Kaže, da smo s študijo uspeli razložiti mehanizem 
njihovega privlaka do modre barve. Izsledki bodo torej uporabni za izdelavo in 
optimizacijo pasti za nadzor nad krvosesimi muhami. 
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7 SKLEPI 
 
Višji dvokrilci so zelo uspešna skupina žuželk in poseljujejo zelo raznolike niše. Ob 
prilagoditvah na različna vidna okolja njihov vid odlikuje izjemna plastičnost. V očeh 
višjih dvokrilcev smo našli pester nabor kombinacij spektralnih občutljivosti perifernih 
fotoreceptorjev R1–6, zaščitnih pigmentov in obarvanih kornealnih leč, ki izkazujejo 
izrazito usklajenost z vidnimi motivi, pa tudi kompromisne rešitve. Kratkorožke, razen 
obadov in bojevniških muh, imajo zaradi zaščitnih pigmentov, ki ne absorbirajo 
dolgovalovne svetlobe, intenzivno rdeče obarvane oči. Ti zaščitni pigmenti favorizirajo 
fotokonverzijo metarodopsina v rodopsin in s tem visoko občutljivost receptorjev, vendar 
samo v primeru, da je v R1–6 prisoten modro občutljiv rodopsin (Rh1). Zato smo pri 
rdečeokih vrstah zasledili zanemarljive razlike med spektralnimi občutljivostmi R1–6. 
Rdeči zaščitni pigmenti prinašajo zelo široke kotne občutljivosti v dolgovalovnem delu 
spektra, posledično pa nižjo ločljivost vida ter zmanjšano kontrastno občutljivost na 
močni svetlobi. Ugotovili smo, da je sipana dolgovalovna svetloba bolj pogubna v očeh 
majhnih vrst muh, katerih biologija bi utegnila biti ravno zaradi tega vezana na temotna 
okolja. Pri skupinah, ki imajo temnejše zaščitne pigmente in traheole med omatidiji, torej 
pri obadih in bojevniških muhah, pa je optična izolacija omatidijiev dovolj intenzivna, da 
je v R1–6 prišlo do mnogo večje diverzifikacije spektralnih občutljivosti. Pri obadih smo 
našli spolno dimorfno prilagoditev na spektralno sestavo svetlobe vidnega ozadja: pri 
samicah tako prevladujejo zeleno občutljivi R1–6, pri samcih v zalezovalniku pa UV-
modro občutljivi R1–6. Pri bojevniških muhah smo našli regionalizirano mrežnico, s 
kratkovalovnimi R1–6 ventralno in dolgovalovnimi R1–6 dorzalno. Pri tem smo 
ugotovili, da maksimumi absorbance rodopsinov v R1–6 sovpadajo z maksimumi 
transmitance obarvanih korenaelnih leč. Na ta način pisana površina oči bojevniških muh 
minimalno vpliva na delovanje fotoreceptorjev. Sklepamo, da se je vzorec na površini oči 
razvil za znotrajvrstno prepoznavo. Kotne občutljivosti pri vrstah višjih dvokrilcev s 
temno pigmentiranimi očmi niso spektralno odvisne. 
Prilagoditve mrežnice samic obadov, ki omogočajo optimalno zaznavo v dlako odetih 
sesalcev, ter ženejo pozitivno polarotakso, so opazne na vseh strukturnih in funkcionalnih 
ravneh. Mrežnica vsebuje delno naključno posejane omatidije dveh tipov, ekvivalentov 
mušjih pale in yellow (p in y), z nekoliko višjo gostoto p ventralno in y dorzalno. Tipa se 
razlikujeta na osnovi izražanja opsinov v R7, 8 in sukanja centralne rabdomere. Tip y 
izraža UV in UV-zelen opsin ter ima zasukano rabdomero, kar zmanjša njeno 
polarizacijsko občutljivost ter jo optimizira za barvni vid; tip p izraža UV in UV-moder 
opsin ter ima poravnano rabdomero s pravokotno orientiranima polovicama, kar 
maksimizira njeno polarizacijsko občutljivost ter jo optimizira za polarizacijski vid. 
Znotraj retinalnega mozaika tako najdemo izrazito segregacijo, namenjeno dvema 
nalogama vidnega sistema. Pozitivna polarotaksa, ki jo žene oponentni signal iz p tipa, 
inhibira pa zaznava dolgovalovne svetloba z y tipom omatidija, okrepi privlak obadov do 
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temnih objektov. Spektralna občutljivost p tipa je usklajena s spektralno sestavo odbleska 
s polariziranega krzna, y tip pa omogoča ločevanje plena od (polarizirane) vegetacije. 
Občutljivosti R7p in R8p se razlikujeta v modrem delu spektra, kar okrepi oponentni 
signal ob zaznavi modrikastih odbleskov z neba. Monokromatska modra svetloba pa ima 
podoben učinek, kot močno polarizirana svetloba, zato umetni modri predmeti delujejo 
kot »superstimulus«. To je fenomen, ki ga ljudje s pridom izrabljajo za lovljenje krvosesih 
muh, kar kaže na konvergenten razvoj sistema za polarotaktično zaznavo. Z analizo 
sistema polarizacijskega vida obadov za zaznavo plena smo razložili pomen retinalnega 
mozaika, pokazali na delitev dela in spektralno uglasitev omatidijskih podtipov, ter 
pojasnili mehanizem privlaka do modre svetlobe.  
 
Ilić M. Spektralne značilnosti akromatskega in polarizacijskega vida pri višjih dvokrilcih (Diptera: Brachycera) 
   Dokt. disertacija. Ljubljana, Univerza v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2018 
108 
 
8 POVZETEK 
 
8.1 POVZETEK 
 
Raziskovanje vida pri žuželkah je izjemno zanimivo, saj imajo kot skupina dobro 
ohranjeno osnovno zgradbo vidnih sistemov, ob enem pa izrazite prilagoditve na 
specifične zahteve vidnega okolja. Naše raziskave so bile osredotočene na višje dvokrilce, 
natančneje prave muhe kratkorožke (Diptera: Brachycera), saj so zelo uspešna skupina, 
katere predstavniki so široko razširjeni, različnih velikosti in poseljujejo različne okoljske 
niše. Z izborom petih vrst muh različnih velikosti, z različnimi hitrostmi lokomocije, ki 
jih uvrščamo na različne filogenetske položaje, smo postavili raziskovalni okvir za 
preučevanje prilagoditev vidnih sistemov na življenjska okolja ter druge selekcijske 
pritiske, ki so usmerjali njihov razvoj. Med nižjimi predstavniki kratkorožk smo izbrali 
bojevniško muho (Hermetia illucens, f. Stratyomyidae) in navadnega obada (Tabanus 
bromius, f. Tabanidae) ter med višjimi predstavniki rdečeglavo brenčačko (Calliphora 
vicina, f. Calliphoridae), zlatico (Lucilia sericata, f. Calliphoridae) in vinsko mušico 
(Drosophila melanogaster, f. Drosophilidae). Osredotočili smo se na preučevanje 
spektralne sestave fotoreceptorskih razredov, ki so udeleženi pri akromatskem vidu in 
zaznavi linearno polarizirane svetlobe. Za raziskave smo uporabili anatomske in 
elektrofiziološke tehnike (serijske elektronsko mikroskopske rezine mrežnice in 
znotrajcelično snemanje iz fotoreceptorjev), matematično modeliranje polarizacijske 
občutljivosti fotoreceptorjev, polarimetrično slikanje in vedenjske poskuse, pri katerih 
smo nadzorovali stopnjo polarizacije in spektralno sestavo polariziranih refleksij z vab za 
obade. 
Najprej smo preučili akromatski vid. Svetločutni del posameznih omatidijev sestavljenih 
oči pri kratkorožkah sestoji iz osmih fotoreceptorjev, od tega jih je šest nameščenih po 
obodu prečnega prereza omatidija in posredujejo predvsem pri akromatski zaznavi (R1–
6). Omatidije obdajajo in optično izolirajo pigmentne celice, ki vsebujejo zrna zaščitnih 
pigmentov. Njihove absorbance so pri bojevniških muhah in obadih, ki imajo temnorjavo 
obarvane oči, med 300 in 700 nm visoke, zato učinkovito optično izolirajo. Ugotovili 
smo, da so pri teh vrstah kotne občutljivosti neodvisne od valovne dolžine svetlobe. 
Temnooke kratkorožke imajo tudi regionalizirane mrežnice. Samci v ventralnem delu in 
samice obadov v celotni mrežnici izražajo v R1–6 zeleno občutljive opsine, samci v 
zalezovalniku dorzalno pa UV-modro občutljive opsine. Občutljivost zalezovalnika je 
omejena na del spektra, v katerem je kontrast med nebom in oblaki minimalen, ter 
omogoča optimalno zaznavo temnih samic na svetlem in homogenem nebu. Zeleno 
občutljivi fotoreceptorji drugod v očeh obadov so usklajeni z maksimalnim odbojem 
svetlobe z rastlinja in omogočajo optimalno zaznavo objektov na tleh. Vrhovi spektralnih 
občutljivosti R1–6 pri bojevniških muhah sovpadajo z vrhovi transmitance iridescentno 
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obarvanih kornealnih leč. Sklepamo, da ta kombinacija omogoča optimalno tvorbo 
vidnega signala na pisani površini sestavljenega očesa, z minimalnim vplivom 
obarvanosti na zaznavo svetlobe. Pri drugih vrstah, ki imajo rdeče obarvane oči, so 
absorbance nad 560 nm nizke. Rdeče oči omogočajo učinkovito fotorekonverzijo oranžno 
občutljivega metarodopsina v R1–6, vendar živali zaradi sipane dolgovalovne svetlobe 
tvegajo slabšo kotno ločljivost fotoreceptorjev. Ugotovili smo, da so pri teh žuželkah 
kotne občutljivosti močno odvisne od valovne dolžine svetlobe, in so v rdečem mnogo 
širše, kot v UV. Pri vrsti z majhnimi očmi (Drosophila) so kotne občutljivosti 5,89 ° ± 
1,84 ° pri 365 nm in 27,33 ° ± 7,58 ° pri 625 nm; pri vrsti s srednje velikimi očmi (L. 
sericata) so 2,91 ° ± 1,73 ° pri 365 nm in 7,55 ° ± 4,48 ° pri 625 nm; pri vrsti z največjimi 
očmi (C. vicina) so 1,94 ° ± 0,60 ° pri 365 nm in 2,42 ° ± 0,98 ° pri 625 nm. Sipana 
dolgovalovna svetloba torej zmanjšuje kotno ločljivost v majhnih očeh, ne pa tudi v 
velikih očeh. Zato menimo, da so majhne rdečeoke muhe najbrž vezane na temotna 
okolja, večje pa so uspešne tudi tedaj, ko so izpostavljene neposredni svetlobi Sonca. 
Obravnavane rdečeoke vrste imajo v R1–6 vselej modro občutljiv opsin, mrežnica pa ni 
regionalizirana. Učinek rdečih zaščitnih pigmentov na pospešeno fotorekonverzijo je 
združljiv le z UV ali modro občutljivimi opsini. Zato menimo, da kombinacija rdečih 
zaščitnih in kratkovalovnih vidnih pigmentov onemogoča diverzifikacijo opsinov in 
regionalizacijo mrežnice. Temni zaščitni pigmenti pa so pri obadih in bojevniških muhah 
omogočili diverzifikacijo opsinov in regionalizacijo mrežnice. Fotorekonverzijo 
kratkovalovnih opsinov poganja energija fotonov, medtem ko konverzijo 
metarodopsinskih izoform dolgovalovnih opsinov poganjata energija fotonov in ATP, ki 
žene energijsko potratno, encimsko razgradnjo metarodopsina in membran. 
Predvidevamo, da so rdeče obarvane oči povezane z nižjo, temno obarvane sestavljene 
oči pa z višjo energijsko ceno vida. 
Občutljivost fotoreceptorjev kratkorožk je v UV pogosto povišana na račun antenskega 
pigmenta. Prispevek pigmenta k absolutni občutljivosti je majhen (+10 %), vendar pa 
dokazano znižuje polarizacijsko občutljivost (PO) v UV. Zato smo pri D. melanogaster 
izmerili PO R1–6 v UV in vidni svetlobi. Ugotovili smo, da je PO pod 400 nm nizka (PO 
~ 1–1,5), nad 400 nm pa relativno visoka ter zelo variabilna (PO ~ 1,5–3,5). S 
polarimetričnim slikanjem smo ugotovili, da je stopnja polarizacije pomembnih motivov 
v naravi visoka v UV in nizka v vidnem delu spektra. Sklepamo, da se je antenski pigment 
razvil za znižanje PO fotoreceptorjev v UV spektru. 
Zatem smo s študijo mrežnice samic obadov, ki jih odlikuje bogato dokumentirano 
pozitivno polarotaktično vedenje, preučili še polarizacijski vid kratkorožk. V središču 
vsakega omatidija kratkorožk je par fotoreceptorjev R7 in R8, od katerih R7 izraža UV 
opsin, R8 pa modro ali zeleno občutljiv opsin. V mrežnici najdemo p in y (ang. »pale« in 
»yellow«) omatidije: p omatidiji vsebujejo UV fotoreceptorje R7p in R8p, ki so UV-
modro občutljivi, y omatidiji pa UV R7y in R8y, ki so UV-zeleno občutljivi. 
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Struktura mrežnice samice obada ima izrazite prilagoditve za zaznavo polariziranih 
dražljajev. Na podlagi orientacije distalnih mikrovilov centralnih fotoreceptorjev R7 smo 
posamezne omatidije opredelili kot H (horizontalno usmerjeni mikrovili) ali V (vertikalno 
usmerjeni mikrovili). Izmerili smo vzdolžne profile smeri mikrovilov R1-8 in ugotovili, 
da se mikrovili R1–6 v vseh omatidijih sukajo za >90 °. Mikrovili R7v in R8v so si 
distalno vzporedni in se proksimalno zasukajo za do 90 °, mikrovili R7h in R8h pa se ne 
sukajo in so usmerjeni horizontalno (R7h) in vertikalno (R8h). Iz orientacije mikrovilov 
in kotno odvisne absorbcije svetlobe v rabdomerah smo izračunali teoretična dikroična 
razmerja D fotoreceptorjev, kot podlago za oceno polarizacijske občutljivosti (PO). R1–
6 imajo D ~ 1,0–1,2 in s tem zanemarljivo PO, R7v in R8v imajo D ~ 2 in s tem nizko 
PO, R7h D ~ 5 in R8v D ~ 6 in potencialno visoko PO. Anatomske in računske rezultate 
smo preverili z znotrajceličnimi meritvami. Ugotovili smo, da imajo samice obadov R1–
6 s širokopasovno spektralno občutljivostjo (λmax ~ 520 nm) in z nizko PO (PO ~ 1,0–
1,2). Identificirali smo tudi UV-občutljive R7h (λmax ~ 360 nm) z nizko PO (PO ~ 2) in 
vertikalnimi mikrovili, UV-občutljive R7v (λmax ~ 360 nm) z visoko PO (PO ~ 5) in 
horizontalnimi mikrovili, UV-modro občutljive R8h (λmax ~ 440 nm) z visoko PO (PO 
~8) in vertikalnimi mikrovili ter UV-zeleno občutljive R8v (λmax ~ 540 nm) z nizko PO 
(PO ~ 2) in vertikalnimi mikrovili. Sklepamo, da R7h in R8h tvorijo pravokotno 
orientiran par za analizo polarizacije, v ekvivalentu pale omatidijev, medtem ko R7v in 
R8v tvorijo vzporedno orientiran in zasukan par za analizo barve, v ekvivalentu yellow 
omatidijev. S svetlobno mikroskopijo smo ugotovili, da sta podtipa razporejena 
naključno, vendar p tip prevladuje ventralno, y tip pa dorzalno. 
Polarizacijski vid obadov torej posreduje ekvivalent mušjih pale omatidijev v ventralni 
mrežnici, deluje pa v UV in modrem delu spektra. Fotoreceptorja v paru nista spektralno 
usklajena, saj sta oba občutljiva na UV, samo eden pa na modro svetlobo. S 
polarimetrično analizo dlake ter vodnih teles, pasti za obade in prežvekovalcev v naravi, 
smo ugotovili, da je stopnja polarizacije najvišja ravno v UV in modrem delu spektra. 
Sklepamo, da je polarizacijski vid obadov usklajen z maksimalno stopnjo polarizacije 
relevantnih motivov. 
Rezultate analize mrežnice obadov smo preverili z vedenjskimi poskusi. Šteli smo 
pristanke obadov na črnih napihljivih žogah, obešenih pod kvadratnimi svetlobnimi filtri 
s stranico 1 m, iz pleksi stekla in filtrskih folij. Žoge so bile bleščeče in so odbijale 
polarizirano svetlobo. V kontrolnem poskusu smo šteli pristanke obadov na črnih žogah, 
obdanih z mat tkanino, ki so odbijale nekaj nepolarizirane svetlobe, in so bile obešene 
pod enakimi filtri. Tudi mat žoge so bile obiskane, kar pomeni, da obade privlačijo temni 
predmeti. Samice obadov niso obiskale vabe, ki smo jo izdelali iz poševno obešene 
celuloidne folije: ta je oddajala samo polarizirano svetlobo, ni pa proizvedla negativnega 
kontrasta na svetli podlagi. Ugotovili smo, da eliminacija UV in modre svetlobe s 
površine bleščeče žoge zmanjša obisk obadov na stopnjo, enako tisto na mat žogi. S tem 
smo dokazali, da polarizacijski vid deluje v UV in modrem. Eliminacija UV svetlobe z 
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bleščeče žoge je povišala obisk. Menimo, da modra svetloba v odboju izzove povečan 
kontrast v paru R7h in R8h, s tem pa okrepi polarotakso. Predpostavili smo, da bo 
polarotakso povišala tudi hkratna eliminacija UV in dolgovalovne, ne pa tudi modre 
svetlobe. Izkazalo se je, da je bila bleščeča žoga pod modrim filtrom najbolj obiskana. 
Menimo, da je dolgovalovna svetloba, ki jo zaznavajo R8v, delno inhibirala polarotakso. 
Sklepamo, da napad samic obadov vodi zaznava temnega objekta z R1–6. Privlak okrepi 
zaznava svetlobe z neba, ki proizvede modrikast, polariziran odboj na živalskem krznu 
ali umetni vabi, in jo zaznajo omatidiji tipa pale. Privlak inhibira zaznava dolgovalovne 
svetlobe, odbite z vegetacije, ki jo zaznavajo omatidiji tipa yellow. Takšno segregacijo 
mrežnice so opazili tudi v delnih poskusih z gensko spremenjenimi mušicami, z 
eliminiranimi podtipi omatidijev: eliminacija pale je odstranila ventralni polarizacijski 
vid, eliminacija yellow pa barvni vid. Spektralno neusklajeni par v pale okrepi privlak k 
modrikastim odbojem. Pri tem najbrž namerno prihaja do kombinirane zaznave 
polarizirane in modre svetlobe. Nastali fenomen modrega »superstimulusa« izrabljajo za 
privabljanje polarotaktičnih pikajočih muh, kot so npr. muhe ce-ce (Glossina sp.). Naši 
rezultati torej pojasnjujejo fiziološko osnovo polarizacijskega vida obadov, funkcionalni 
pomen retinalnega mozaika muh, ter privlak polarotaktičnih muh k modri barvi. 
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8.2 SUMMARY 
 
Researching insect vision is extremely interesting, as the group has a well-preserved basic 
structure of visual systems, while at the same time expressing distinctive adaptations to 
their visual environment. Our studies were focused on Dipterans, precisely higher flies 
(Diptera: Brachycera), as they are a very successful group whose representatives are 
widespread, of different sizes and inhabit different niches. With the selection of five 
species of flies of different sizes, with different locomotion speeds, which are classified 
in various phylogenetic positions, we have set up a research framework to study the 
adaptations of visual systems to their environments and other selection pressures that have 
guided their development. Among the lower representatives of Brachycera we chose the 
soldier fly (Hermetia illucens, f. Stratyomyidae) and the horsefly (Tabanus bromius, f. 
Tabanidae), whilst among the higher representatives the European blowfly (Calliphora 
vicina, f. Calliphoridae), common green bottle fly (Lucilia sericata, f. Calliphoridae) and 
fruit fly (Drosophila melanogaster, f. Drosophilidae). Our studies were focused on the 
spectral composition of photoreceptor classes involved in the achromatic vision and the 
perception of linearly polarized light. We used anatomical and electrophysiological 
techniques (serial electron microscopy of the retina and intracellular recordings from 
photoreceptors), mathematical modelling of the polarization sensitivity of 
photoreceptors, polarimetric imaging and behavioural experiments in which we 
controlled the degree of polarization and the spectral composition of polarized reflections 
from the baits for attraction of the horseflies. 
First, we studied the aromatic vision. The light-sensitive part of individual ommatidia in 
the compound eyes in brachyceran species consists of eight photoreceptors, six of which 
(R1–6) are placed along the periphery of the cross-section of the ommatidium and are 
particulary involved in the achromatic vision. Ommatidia are surrounded and optically 
isolated by pigment cells that contain grains of screening pigments. Their absorbances in 
soldier flies and horseflies with dark-colored eyes, are high between 300 and 700 nm, so 
they are effective at screening out stray light from entering the ommatidia. We found that 
the angular sensitivities in these species are wavelength independent. Dark-eyed 
brachyceran species also have regionalized retinas. Horsefly males in the ventral part, and 
the females in the whole retina express in their R1–6 green-sensitive opsins, while males 
in their dorsaly positioned “love spot” have UV-blue sensitive photoreceptors. The 
sensitivity of the “love spot” is limited to the part of the spectrum in which the contrast 
between the sky and the clouds is minimal and enables the optimum detection of dark 
females against a bright and homogeneous sky. Green-sensitive photoreceptors elsewhere 
in the eyes of horseflies are tuned with the maximum reflection of light from plants and 
allow optimum perception of objects on the ground. The peaks of the spectral sensitivities 
of R1–6 in soldier flies coincide with the peaks of the transmittance of their iridescently 
coloured cornea. We conclude that this combination allows the optimum formation of 
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visible signal on the colourful surface of the compound eye, with a minimum effect on 
light detection. For other species with red colored eyes, absorbances of screening 
pigments above 560 nm are low. Red eyes provide effective photoreconversion of orange-
sensitive metarodopsin for R1–6, but animals, due to scattered long-distance light, risk 
having wide angular sensitivities of photoreceptors. We have found that angular 
sensitivity is strongly dependent on the wavelength of light, and are in the red spectrum 
much wider than in the UV. In the case of small eyes (Drosophila), the angular sensitivity 
is (FWHM ± SD) 5.89 ° ± 1.84 ° at 365 nm and 27.33 ° ± 7.58 ° at 625 nm; in the medium-
sized species (L. sericata) it is, 2.91 ° ± 1.73 ° at 365 nm and 7.55 ° ± 4.48 ° at 625 nm; 
in the case of the largest eye (C. vicina) it is, 1.94 ° ± 0.60 ° at 365 nm and 2.42 ° ± 0.98 ° 
at 625 nm. Scattered long-wavelength light therefore reduces angular sensitivity in small 
eyes, but not in large eyes. We therefore consider that small red-eyed flies are probably 
bound to dark environments, and the larger-eyed ones are also successful when exposed 
to direct sunlight. All the studied red-eyed species have blue sensitive opsins in their R1–
6 and the retina is not regionalized. The effect of red screening pigments on 
photoreconversion is compatible only with UV or blue sensitive opsins, due to the 
bathochromic shift. We therefore consider that the combination of red screening pigments 
and short visual pigments prevents diversification of opsins and regionalization of the 
retina. Dark screening pigments enabled the diversification of the opsins and the 
regionalization of the retina in soldier flies and horseflies. Photoreconversion of short-
sensitive opsins is driven by the energy of photons, while the photoreconversion of 
metarodopsin isoforms of long-sensitive opsins is driven by the energy of photons and 
ATP, which runs a high energy-consuming enzymatic decomposition of metarodopsins 
and membranes. We assume that red coloured eyes are associated with lower, and dark 
coloured eyes with higher energy cost of vision. 
The sensitivity of photoreceptors in UV is often increased at the expense of an antenna 
pigment. The contribution of the pigment to the absolute sensitivity is small (+10 %), but 
it has been shown to reduce the polarization sensitivity (PS) in UV. Therefore, in D. 
melanogaster we measured PS of R1–6 in UV and visible light. We found that PS below 
400 nm is low (PS ~ 1-1.5), and above 400 nm is relatively high and variable (PS ~ 1.5-
3.5). Using polarimetric imaging, we found that the degree of polarization of important 
motifs in nature is high in UV and low in the visible part of the spectrum. We conclude 
that the antenna pigment has been developed to reduce PS of photoreceptors in the UV 
spectrum. 
We then studied the retina of the female horsefly, which is richly documented regarding 
positive polarotactic behavior. At the center of each ommatidium is a pair of 
photoreceptors, R7 and R8, of which R7 expresses a UV opsin, and R8 expresses a blue 
or green-sensitive one. In the retina of flies we find y and p ("yellow" and "pale") 
ommatidia: p ommatidia contain UV sensitive R7p photoreceptors and R8p, which are 
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UV-blue sensitive, and y ommatidia contain UV sensitive R7y and R8y, which are UV-
green sensitive. 
The structure of the female horsefly retina has distinctive adaptations for detecting 
polarized stimuli. Based on the orientation of distal microvilli of central photoreceptor 
R7, individual ommatidia were defined as H (with horizontally oriented microvilli) or V 
(with vertically oriented microvilli). We measured the longitudinal profiles of the 
microvilli directions of R1-8 and found that the microvilli of R1–6 in both ommatidia 
types rotate by >90 °. The R7v and R8v microvilli are distally parallel and proximal to 
90 °, while the microvilli of R7h and R8h do not rotate and are oriented horizontally (R7h) 
and vertically (R8h). From the orientation of microvilli and angle-dependent absorption 
of light in rhabdomeres, the theoretical dichroic relationships (D) of photoreceptors were 
calculated as the base for evaluation of PS. R1–6 have D ~ 1.0-1.2 and thus negligible 
PS, R7v and R8v have D ~ 2 and hence low PS, R7h have D ~ 5 and R8v have D ~ 6 and 
potentially high PS. Anatomical and computational results were checked by intracellular 
measurements. We found that female R1–6 have broadband spectral sensitivity (λmax ~ 
520 nm) and low PS (PS ~ 1.0-1.2). We also identified UV-sensitive R7v (λmax ~ 360 nm) 
with low PS (PS ~ 2) and vertical microvilli, UV-sensitive R7h (λmax ~ 360 nm) with high 
PS (PS ~ 4) and horizontal microvilli, UV-blue sensitive R8h (λmax ~ 440 nm) with high 
PS (PS ~ 8) and vertical microvilli and UV-green sensitive R8v (λmax ~ 540 nm) with low 
PS (PS ~ 2) and vertical microvilli. We conclude that R7h and R8h form a perpendicularly 
oriented pair for the analysis of polarization in the pale ommatidial equivalent, while R7v 
and R8v form a parallelly oriented and twisted pair for the colour analysis in the yellow 
ommatidial equivalent. With light microscopy we found that the subtypes are randomly 
arranged, with p being dominant in the ventral, and the y in the dorsal part of the eye. 
The polarization vision of horseflies is therefore mediated by the equivalents of fly pale 
ommatidia in the ventral retina, and it works in the UV and blue part of the spectrum. 
Photoreceptors R7 and R8 are not spectrally balanced, since they are both sensitive to UV 
and only one is sensitive to blue light. With the polarimetric analysis of fur, water bodies, 
traps and ruminants in nature, we found that the level of polarization is highest in the UV 
and blue part of the spectrum. We conclude that the polarization vision of the horseflies 
is consistent with the maximum degree of polarization of the relevant motifs. 
We checked the results of the retinal analysis by behavioural experiments. We counted 
landings on black inflatable balls suspended under square, 1 meter squared light filters, 
made of plexiglass and filter foils. The balls were shiny and reflected polarized light. In 
the control experiment, we counted the landings on balls surrounded by matte fabric, 
which reflected only some unpolarized light, and were hanged under the same filters. 
Even these balls were visited, which means that the horseflies are attracted by dark 
objects. The females did not visit baits made from an obliquely hanging celluloid film: it 
only emitted polarized light but did not produce a negative contrast with the bright 
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background. We have found that the elimination of UV and blue light from the surface of 
the shiny balls reduces the visit to a level equal to the matte ball. This proves that the 
polarization vision works in UV and blue. Eliminating UV light from a shiny ball has 
increased the visit. We believe that the blue light in the reflection produces increased 
contrast in the R7h and R8h pair, thereby enhancing polarotaxis. We assumed that the 
polarotaxis would also be increased by simultaneous elimination of UV and long-
wavelength, but not blue light. It turned out that the shiny ball under the blue filter was 
the most visited. We think that long-wavelength light, perceived by R8v, partially inhibits 
polarotaxis. 
We conclude that the attack of female horseflies is govern by the perception of a dark 
object with R1–6. Light from the sky which produces a bluish, polarized reflection on the 
animal's fur or artificial traps, and is perceived by the pale ommatidia increases the 
attraction. Long-wavelength light, reflected from vegetation, and perceived by yellow 
ommatidia reduce the polarotaxis. Such retinal segregation was also observed in partial 
experiments with genetically modified flies with elimination of ommatidial subtypes: the 
elimination of the pale removed the ventral PS, and the elimination of yellow removed 
colour vision. Spectrally unbalanced central photoreceptor pair in the horseflies 
strengthens the attraction to bluish reflections. In this case, the combined sensing of 
polarized and blue light is probably deliberate. The resulting phenomenon of the blue 
"superstimulus" is used to attract polaroactic blood-sucking flies, such as, for example, 
the tse-tse flies (Glossina sp.). Our results therefore explain the physiological basis of the 
polarization of the horseflies, the functional significance of the retinal mosaic of flies, and 
the attraction of polaroactic flies to blue colour. 
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